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Resumo 
 
 

RUCHEL, Queli. Respostas da cultura da soja (Glycine max L.) e de plantas 
daninhas C3 e C4 quando em competição e submetidas a estresses abióticos. 
2018. 220f. Tese (Doutorado) - Programa de Pós-Graduação em Fitossanidade. 
Universidade Federal de Pelotas, Pelotas.  

 
 

Estresse em função de altas temperaturas, déficit hídrico e competição por recursos 
(luz e CO2) são fatores que limitam o crescimento e produtividade das culturas, 
podendo modificar interações entre plantas, gerando respostas morfofisiológicas, 
metabólicas e moleculares. Assim, os objetivos da pesquisa foram avaliar a 
habilidade competitiva do picão-preto e caruru com a soja; verificar as respostas 
isoladas da soja, picão-preto, caruru e, da cultura em competição com caruru, 
submetidos à temperatura elevada; verificar o efeito do estresse térmico, déficit 
hídrico e recuperação das plantas na interação soja/caruru; verificar o impacto da 
temperatura e regime hídrico na interação entre soja e caruru; e, analisar as 
respostas ao CO2 e luz em caruru, picão-preto e soja. Para isso, foram realizados 
estudos simulando condições de competição, alta temperatura, déficit hídrico, 
concentrações de CO2, diferentes níveis e qualidade de luz entre soja, picão-preto e 
caruru. Os resultados permitem inferir que, em geral, a soja com via fotossintética 
C3, apresenta competitividade superior ao picão-preto (C3) e inferior ao caruru (C4), 
sendo que a competição interespecífica é mais prejudicial para as espécies C3 e, a 
intraespecífica para a C4. Independente da amplitude térmica e regime hídrico 
utilizados, o caruru demonstra competitividade superior e similar a soja, 
respectivamente. A temperatura elevada causa estresse oxidativo em picão-preto e 
eleva a atividade enzimática em caruru, não influenciando a soja. Em competição, a 
alta temperatura reduz os parâmetros fotossintéticos da cultura e aumenta o 
estresse oxidativo em caruru. O caruru possui competitividade superior a soja nas 
combinações de temperaturas e regimes hídricos adotados, sendo que o déficit 
hídrico e a competição influenciam mais negativamente nos parâmetros 
morfológicos e fotossintéticos das espécies, comparado a temperatura elevada. 
Além disso, as espécies C3 possuem ponto de compensação ao CO2, eficiência 
quântica, parâmetros fotossintéticos e morfológicos superiores a espécie C4 e, esta 
apresenta ponto de saturação ao CO2, ponto de saturação e compensação à luz e, 
eficiência de carboxilação superiores ao picão-preto e soja. 
 
 

Palavras-chave: Amaranthus spp.; Bidens pilosa L.; déficit hídrico; luz; temperatura 
elevada.  



 

 

 

 

 

 

 

 

 

Abstract 
 
 

RUCHEL, Queli. Responses of soybean crop (Glycine max L.) and C3 and C4 
weeds when in competition and submitted to abiotic stresses. 2018. 220f. Tesis 
(Doctorate) - Programa de Pós-Graduação em Fitossanidade. Universidade Federal 
de Pelotas, Pelotas. 

 
 

Stress due to high temperatures, water deficit and competition for resources (light 
and CO2) are factors that limit crop growth and productivity, can modify interactions 
between plants, generating morphophysiological, metabolic and molecular 
responses. The objectives of research were to evaluate the competitive ability of 
beggarticks and slender amaranth with soybean; to verify isolated responses of 
soybean, beggarticks, slender amaranth and, crop in competition with slender 
amaranth under high temperature; to verify the effect of thermal stress, water deficit 
and plant recovery on soybean and slender amaranth interaction; to verify the impact 
of temperature and water regime on the interaction between soybean and slender 
amaranth; and, analyze the responses to CO2 and light in slender amaranth, 
beggarticks and soybean. Studies were performed simulating competition conditions, 
water deficit, high temperature, CO2 concentrations, different levels and light quality 
between soybean, beggarticks and slender amaranth. The results allow to infer that, 
soybean with C3 photosynthetic route, has higher competitiveness to beggarticks and 
lower to slender amaranth, and interspecific competition is harmful for C3 species and 
intraspecific to C4. Regardless of thermal amplitude and water regime, slender 
amaranth has higher and similar competitiveness to soybean, respectively. High 
temperature causes oxidative stress in beggarticks and elevates enzymatic activity in 
slender amaranth, not influencing soybean. In competition, high temperature reduces 
photosynthetic parameters of culture and increases oxidative stress in slender 
amaranth. Slender amaranth has higher competitiveness to soybean in the 
combinations of water regimes and temperatures, being that the water deficit and 
competition influence more negatively the morphological and photosynthetic 
parameters of species, compared to elevated temperature. The C3 species have CO2 
compensation point, quantum efficiency, photosynthetic and morphological 
parameters higher to C4, and this has CO2 saturation point, saturation point and light 
compensation, and carboxylation efficiency higher to beggarticks and soybean. 
 
 

Key words: Amaranthus spp.; Bidens pilosa L.; water deficit; light; high temperature.  
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1 INTRODUÇÃO 

 

A soja (Glycine max L. Merr.) é uma planta anual, pertencente à família 

Fabaceae, com via fotossintética C3, originária do continente asiático (ZISKA, 2012). 

No Brasil, a soja constitui uma das principais culturas agrícolas, com estimativa de 

produção total superior a 111 milhões de toneladas e área colhida de 

aproximadamente 35 milhões de hectares na safra 2017/18 (CONAB, 2018). O 

Brasil é o segundo maior produtor e exportador mundial do grão, atrás apenas dos 

Estados Unidos (FAO, 2018). O Rio Grande do Sul (RS) é o Estado brasileiro que 

apresenta a terceira maior produção, representando aproximadamente 15% da 

produção nacional, com média de 3.082kg ha-1 (CONAB, 2018).  

A produtividade da soja pode ser afetada por diversos fatores bióticos e 

abióticos, dentre eles, a competição com plantas daninhas, períodos prolongados de 

temperatura elevada e deficiência hídrica. Os prejuízos causados pelas plantas 

daninhas são reflexos principalmente da competição por recursos disponíveis no 

ambiente (dióxido de carbono (CO2), luz, água e nutrientes) e sua presença pode 

causar prejuízos de até 93% na produtividade (SILVA et al., 2009a), afetando a 

formação de trifólios, acúmulo de massa seca, número de legumes, peso de grãos e 

dificultando a operação de colheita (LAMEGO et al., 2004; PITTELKOW et al., 2009).  

Entretanto, as perdas são variáveis em função da espécie e população da 

infestante, cultivar utilizada, práticas de manejo adotadas (GALON et al., 2007), 

época de emergência de plantas daninhas e estádio fenológico, que proporcionam 

diferente grau de competição (AGOSTINETTO et al., 2014). Espécies morfológica 

e/ou fisiologicamente próximas apresentam exigências semelhantes em relação aos 

recursos, tornando mais intensa a competição (SILVA; DURIGAN, 2006). Dentre as 

plantas daninhas que competem com a soja se destacam o picão-preto (Bidens 

pilosa L.) e o caruru (Amaranthus spp.) que, pela semelhança em termos de hábito 
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de crescimento e arquitetura foliar competem pelo nicho com a cultura, dificultando 

muitas vezes a adoção de medidas de controle. 

O picão-preto é planta daninha com via fotossintética C3, pertence à família 

Asteraceae e causa efeitos negativos na cultura da soja quando presente, por ser 

altamente prolífico, apresentar germinação escalonada, ocorrer em altas populações 

e possuir elevada capacidade de competição por recursos limitantes (FLECK et al., 

2004; FERREIRA et al., 2011). O atraso na emergência da soja em relação às 

plantas daninhas, principalmente no caso de picão-preto aumenta os efeitos 

negativos dessas sobre a cultura, os quais são potencializados pelo incremento da 

densidade (FLECK et al., 2004).  Por sua vez, o caruru apresenta rota fotossintética 

C4, pertence à família Amaranthaceae, prolífica produção de sementes e, devido ao 

hábito de crescimento agressivo possui boa competitividade com diversas culturas 

por luz, água e nutrientes (GUO; AL-KHATIB, 2003), reduzindo a produtividade, 

qualidade e eficiência de colheita das culturas (KNEZEVIC et al., 1997).  

A competição entre plantas ocorre quando ao menos um dos recursos 

essenciais ao seu desenvolvimento e crescimento encontra-se em quantidade 

limitada para atender às necessidades de todos os indivíduos presentes no meio 

(RADOSEVICH; HOLT; GHERSA, 2007). No ambiente, pode ocorrer competição 

intraespecífica e/ou interespecífica, podendo a última ser mais representativa, 

dependendo do nicho ecológico (RIGOLI et al., 2008). 

Para determinar as interações competitivas entre plantas daninhas e culturas, 

têm sido desenvolvidos vários métodos, os quais consideram os fatores população 

de plantas, proporção de espécies e arranjo espacial (RADOSEVICH, 1987), 

abrangendo quatro tipos gerais de experimento: aditivo, sistemático, superfície de 

resposta e série substitutiva. Em cada método experimental, a resposta de uma 

espécie é utilizada para descrever a influência da outra na associação, por meio de 

variáveis como produtividade, taxa de germinação e mortalidade de plantas.  

Os estudos de série de substituição possibilitam comparar a competição inter 

e intraespecífica, visando indicar qual genótipo ou espécie é mais competitivo 

(RADOSEVICH, 1987; COUSENS, 1991; RADOSEVICH; HOLT; GHERSA, 2007). 

Esse experimento tem como intuito medir as produtividades das associações entre 

espécies, principalmente entre culturas e plantas daninhas, mantendo-se constante 

a população total de plantas, para que essas possam ser comparadas as do 

respectivo monocultivo (RIGOLI et al., 2008). 
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A avaliação da competitividade relativa entre a cultura do trigo (Triticum 

aestivum L.) e azevém (Lolium multiflorum L.) (AGOSTINETTO et al., 2017a);  

cultivares de feijão (Phaseolus vulgaris L.) e picão-preto (GALON et al., 2017b); soja 

competindo com capim pé-de-galinha (Eleusine indica L.) (FRANCO et al., 2017); 

soja em convivência com leiteira (Euphorbia heterophylla L.) (ULGUIM et al., 2016); 

e, arroz (Oryza sativa L.) com capim-arroz (Echinochloa crus-galli L.) (BASTIANI et 

al., 2016) são exemplos de pesquisas que utilizaram o método substitutivo.  

O método de estudo de série de substituição baseia-se especialmente na 

análise dos resultados provenientes de variáveis de crescimento, como massa seca, 

área foliar e estatura de plantas. No entanto, além da resposta morfológica, também 

há necessidade da compreensão das mudanças que ocorrem na fisiologia, 

metabolismo e expressão gênica das plantas decorrentes do estresse causado pela 

competição por recursos limitados. Trabalhos avaliando essas respostas foram 

realizados em soja competindo com leiteira (ULGUIM et al., 2017); trigo em 

convivência com azevém (AGOSTINETTO et al., 2017b); azevém com soja 

(AGOSTINETTO et al., 2016); e, arroz com arroz-vermelho (NOHATTO et al., 2016). 

Compreender os efeitos da limitação ou excesso de recursos para plantas 

principalmente frente às mudanças climáticas é importante, porém, geralmente 

pesquisas concentram-se em avaliar apenas fatores de estresse isolados, a 

exemplo, estresses abióticos não considerando a presença de fatores bióticos, como 

a competição entre culturas e plantas daninhas (GORANTLA et al., 2007) ou 

levando em consideração somente o efeito da concorrência com exclusão de outras 

influências ambientais (HORVATH; LLEWELLYN; CLAY., 2007). É necessária uma 

abordagem combinada dos fatores bióticos e abióticos (competição, elevado CO2, 

diferentes níveis e qualidade de luz, alta temperatura e déficit hídrico), avaliando sua 

possível influência nas respostas das plantas em um ambiente em mudança.  

O CO2 é reconhecido como recurso necessário na fotossíntese das plantas e, 

vários estudos demonstraram que o aumento da concentração estimula o 

crescimento vegetal. No entanto, as plantas respondem de forma diferente a 

mudanças de recursos e, por esta razão, há ampla variação nas respostas 

fotossintéticas e de crescimento em culturas e plantas daninhas ao aumento do CO2 

(ZISKA; BUNCE, 1997).  

As maneiras pelas quais as plantas com diferentes vias fotossintéticas podem 

responder ao aumento do CO2 é particularmente importante na interação 
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cultura/planta daninha em sistemas agrícolas visto que, a maioria das espécies de 

plantas daninhas que causam perdas na produtividade de culturas são plantas C4, 

enquanto a maioria das culturas com relevância são C3 (PATTERSON, 1995). No 

entanto, a generalização de que culturas são C3 e plantas daninhas são C4 não deve 

ser considerada como universal, visto que há importantes culturas C4 e também 

existem plantas daninhas C3 com importância econômica. Deve-se observar que, a 

interação entre plantas varia por região geográfica e dentro de determinada região, 

dependendo da temperatura, precipitação, entre outros fatores (ZISKA, 2012). 

A luz tem conexão com vários processos nas plantas, inclusive relacionados à 

tolerância ao estresse, tanto bióticos quanto abióticos (SVYATYNA; RIEMANN, 

2012). A medição da taxa fotossintética através da confecção de curvas de resposta 

à luz permite determinar o ponto de compensação de luz, que representa o valor em 

que a taxa de liberação de CO2 pela respiração e assimilação do mesmo pela 

fotossíntese são iguais (TAIZ et al., 2017). Plantas com menor ponto de 

compensação de luz apresentam maior taxa de assimilação de CO2 em condições 

de reduzida disponibilidade de luz (DIAS-FILHO, 2002). 

O impacto da luz sobre as plantas não está somente relacionado à magnitude 

da densidade do fluxo de fótons fotossinteticamente ativos que atinge o dossel, mas 

também à qualidade e à duração da irradiância (MAJEROWICZ; PERES, 2004). O 

efeito direto da qualidade da luz sobre a fotossíntese e ontogênese caracteriza esse 

recurso como mais importante no desenvolvimento e crescimento das plantas (JIAO; 

LAU; DENG, 2007; MEROTTO Jr; FISCHER; VIDAL, 2009). 

Altas temperaturas e condições de déficit hídrico são fatores ambientais que 

geralmente limitam o crescimento e a produtividade de importantes espécies de 

culturas (BARNABÁS; JÄGER; FEHÉR, 2008; BITA; GERATS, 2013). Os efeitos dos 

estresses hídrico e térmico estão bem documentados em culturas, no entanto, 

trabalhos que combinam ambos os fatores abióticos não são comuns, apesar de 

serem fortemente interligados e causar mudanças morfológicas, fisiológicas, 

bioquímicas e moleculares (CVIKROVÁ et al., 2013; LIPIEC et al., 2013; ROLLINS et 

al., 2013; SHINOHARA; LESKOVAR, 2014; NANKISHORE; FARRELL, 2016).  

Em condições de campo o estresse por temperatura é frequentemente 

associado com a reduzida disponibilidade de água (SIMOES-ARAUJO; RUMJANEK; 

MARGIS-PINHEIRO, 2003), influenciando vários processos celulares nas plantas, 

que levam a redução da fotossíntese, aumento da transpiração e condutância 
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estomática e, por vezes redução da biomassa vegetal e produtividade das plantas 

(SUZUKI et al., 2014; ALBERT et al., 2011; AINSWORTH; ORT, 2010).  

Estudos mostram que a temperatura média global pode aumentar de 0,3 a 

4,8°C até o final do século (IPCC, 2018). Flutuações na temperatura ocorrem 

naturalmente durante o crescimento e reprodução da planta, contudo tanto o 

aumento da temperatura média quanto episódios de temperatura extrema por curtos 

períodos de tempo causam impactos negativos no crescimento e desenvolvimento 

de culturas (WHEELER et al., 2000; BITA; GERATS, 2013).  

A faixa térmica ideal para o cultivo da soja está entre 20 e 30ºC, sendo 

28/30ºC a temperatura ótima para seu crescimento e desenvolvimento (EMBRAPA, 

2008). O estresse térmico pode causar diversos impactos sobre o crescimento das 

plantas, mas as respostas à alta temperatura dependem da fase do 

desenvolvimento, da intensidade do aumento e aclimatação da espécie (ALBERT et 

al., 2011; AINSWORTH; ORT, 2010).  

O estresse térmico inibe a fotossíntese, principalmente por causar alterações 

não estomáticas, como redução da capacidade da cadeia de transporte de elétrons 

e da atividade da ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase oxigenase (rubisco) (WAY; 

OREN, 2010). Essas alterações podem diferir entre espécies, principalmente entre 

plantas com rota fotossintética diferente, sendo as plantas C3 mais sensíveis à seca 

e à alta temperatura (ALFONSO; BRUGGENANN, 2012) que plantas C4, que são 

mais tolerantes a esses estresses (JALEEL et al., 2009). 

Aumentando as temperaturas globais, haverá alteração na distribuição das 

precipitações, podendo agravar os episódios de déficit hídrico, comprometendo a 

produtividade das culturas em diversas regiões em todo o mundo (TURNER; 

MEYER, 2011; AWASTHI et al., 2014). Respostas ao déficit hídrico incluem 

fechamento de estômatos, diminuição da atividade fotossintética devido a redução 

da disponibilidade de CO2, alterações na elasticidade da parede celular e até mesmo 

geração de metabólitos tóxicos, que causam a morte da planta.  Concomitantemente 

a esses processos há reprogramação molecular incluindo extensas mudanças na 

expressão gênica gerando alterações na maquinaria proteica e bioquímica 

(SAKUMA et al., 2006; SEO et al., 2009; URANO et al., 2009). 

O efeito da deficiência hídrica na produção das culturas depende da época de 

ocorrência e de sua severidade (CASAGRANDE et al., 2001). A disponibilidade 

hídrica é importante durante todo o desenvolvimento da soja, contudo, à medida que 
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a planta se desenvolve, a necessidade de água vai aumentando, chegando ao 

máximo no estádio reprodutivo (floração R1-R2, frutificação R3-R4, e enchimento de 

sementes R5-R6), que são os estádios mais sensíveis à seca, podendo resultar em 

redução de produtividade (OYA et al., 2004; KU et al., 2013; SILVA et al., 2015). No 

Brasil, a privação de água poderá reduzir a produtividade estimada da soja de 15% a 

28% até 2030 (REDECLIMA, 2014). 

Altas temperaturas e prevalência de seca deverão aumentar em um futuro 

próximo (IPCC, 2018) e, além de atuarem sobre as plantas cultivadas, podem 

modificar o comportamento de plantas daninhas e, ambas responderão aos 

estresses pela combinação de diversas respostas e mecanismos adaptativos em 

diferentes níveis organizacionais (JAGGARD; QI; OBER, 2010; VALERIO et al., 

2013). Dessa forma, enfatiza-se a necessidade de estudar esta combinação de 

estresses bióticos e abióticos, para aumentar a tolerância em culturas futuras. 

As respostas aos estresses envolvem adaptações fisiológicas necessárias 

para proteger as funções celulares, alterações na fotossíntese, alterações hormonais 

e acúmulo de metabólitos secundários (BARNABÁS; JÄGER; FEHÉR, 2008; KOTAK 

et al., 2007; KRISHNAN et al., 2011). Quando expostas a diferentes estresses 

ambientais as plantas apresentam aumento na produção de espécies reativas de 

oxigênio (EROs), que podem causar danos oxidativos a biomoléculas, resultando em 

grave comprometimento celular (SUZUKI et al., 2012). Embora o aumento de EROs 

representa ameaça para as biomoléculas celulares, também atuam como 

sinalizadores, ativando genes relacionados a vias de sinalização (DUBEY, 2011). 

Para proteção dos danos oxidativos causados pelas EROs, as plantas 

possuem sistemas antioxidantes enzimáticos e não-enzimáticos (GILL; TUTEJA, 

2010). O mais importante mecanismo de detoxificação das EROs inclui a atividade 

das enzimas superóxido dismutase (SOD), ascorbato peroxidase (APX) e catalase 

(CAT). O balanço entre as atividades da SOD, peroxidases e CAT é crucial para se 

determinar os níveis basais de radicais superóxido (O2
*-) e peróxido de hidrogênio 

(H2O2), prevenindo a formação de radical hidroxila (OH*) (MITTLER, 2002; VAN 

BREUSEGEM et al., 2001).  

As SODs são metalo-enzimas consideradas a primeira linha de defesa contra 

EROs e catalisam a dismutação de dois radicais O2
*-, gerando H2O2 e oxigênio (O2). 

Essas enzimas participam da modulação do nível de H2O2 em cloroplastos, 

mitocôndrias, citosol e peroxissomos (MITTLER, 2002; BHATTACHARJEE, 2010).  
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Para catalisar a oxidação de H2O2, formado pela SOD, as plantas apresentam 

as enzimas peroxidases (POX) (KVARATSKHELIA; WINKEL; THORNELEY, 1997), 

dentre elas a APX, a qual possui função de proteção antioxidativa em plantas. Estas 

enzimas catalisam a transferência de elétrons ao H2O2, usando diferentes substratos 

reduzidos como doadores. Em plantas, o mais importante redutor para o H2O2 é o 

ascorbato, sendo que a APX usa duas moléculas de ascorbato para reduzir o 

peróxido de hidrogênio à água, com geração concomitante de duas moléculas de 

monodehidroascorbato (MDHA) (NOCTOR; FOYER, 1998). Além disso, essa enzima 

possui alta afinidade com o H2O2, permitindo sua eliminação mesmo em baixas 

concentrações (LOCATO et al., 2010; SHARMA et al., 2012). 

A CAT é outra importante enzima envolvida na eliminação H2O2 gerado 

durante a fotorrespiração e β-oxidação de ácidos graxos, encontrada em 

peroxissomos, glioxissomos e mitocôndrias, responsável por converte H2O2 em H2O 

e O2 (HELDT; HELDT, 2005; DUBEY, 2011). A atividade da CAT é efetiva, 

principalmente, em concentrações relativamente altas de H2O2 e, por isso, são 

consideradas indispensáveis para a detoxificação de EROs, especialmente em 

condições de estresse severo, quando os níveis de H2O2 são maiores (DUBEY, 

2011). No entanto, esta enzima é menos sensível que as peroxidases, com menor 

afinidade pelo H2O2, sendo o estresse muitas vezes insuficiente para sua ativação. 

No sistema antioxidante não enzimático, incluem-se principalmente, o grupo 

dos compostos fenólicos, que são sintetizados pelas plantas em resposta a diversas 

causas de estresse (NICHOLSON; HAMMERSCHMIDT, 1992). Antioxidantes não 

enzimáticos são encontrados em todos os compartimentos celulares e os mais 

importantes são o ácido ascórbico e a glutationa, os quais têm propriedades 

hidrofílicas (CHAUDIÈRE; FERRARI-ILIOU, 2010). Antioxidantes hidrofóbicos são 

encontrados em lipoproteínas e membranas onde interrompem a propagação da 

peroxidação lipídica, eliminando radicais peroxil e bloqueando a formação de 

hidroperóxidos, a partir do oxigênio singleto (1O2). Dentre estes se destacam a 

vitamina E, prolina e carotenoides (LEDFORD; NIYOGI, 2005).  

A prolina é um aminoácido que atua na proteção de células vegetais contra 

estresses ambientais, podendo contribuir para aumentar a tolerância das plantas 

(HARE; CRESS; STADEN et al., 1998; SAKAMOTO; MURATA, 2002). Muitas 

plantas acumulam prolina em condições de déficit hídrico, salinidade, temperaturas 

extremas e alguns outros estresses ambientais (CHEN et al., 2001; FUKAYAMA et 
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al., 2011; SCHAT; SHARMA; VOOIJS, 1997). O acúmulo de prolina em células 

vegetais tem sido sugerido como mecanismo de ajuste osmótico durante o estresse 

hídrico (FAHRAMAND et al., 2014). Em arroz, arroz-vermelho e capim-arroz houve 

incremento de 85% no conteúdo de prolina em plantas submetidas ao estresse 

hídrico, comparados a condições de capacidade de campo (OLIVEIRA, 2017). 

Em condições de estresse extremo ocorre a peroxidação de membranas que 

afetam a estrutura e funcionalidade do aparato fotossintético, inativando os centros 

de reação dos fotossistemas (TRIPATHY; MOHAPATRA; GUPTA, 2007). Os 

sistemas antioxidantes previnem danos ao aparato fotossintético, atuando entre 

outras funções na proteção dos pigmentos fotossintetizantes. Os teores de clorofilas 

e carotenoides nas folhas podem indicar o nível de dano que determinado estresse 

pode estar causando à planta, sendo que danos às clorofilas conduzem à disfunção 

celular, lesões necróticas ou ainda, a morte celular (FOYER; NOCTOR, 2009; 

SHARMA et al., 2012). 

 Temperaturas elevadas causam aumento da razão entre clorofila a/b e 

clorofilas/carotenoides em variedades de tomateiro tolerantes ao estresse térmico, 

em comparação às sensíveis (CAMEJO et al., 2005). Tais efeitos negativos das 

temperaturas sobre as clorofilas e aparato fotossintético é associado ao aumento na 

concentração EROs (CAMEJO et al., 2006; GUO; ZHOU; ZHANG, 2006). A síntese 

de carotenoides e clorofilas também é influenciada por processos competitivos e 

déficit hídrico (ULGUIM et al., 2016; AGOSTINETTO et al., 2017b; OLIVEIRA, 2017), 

uma vez que pode haver redução dos teores de pigmentos fotossintéticos devido ao 

incremento de EROs (MILLER et al., 2010). 

Em resposta a diferentes estresses as plantas passam por reprogramação 

celular com alteração na expressão e no acúmulo de transcritos de muitos genes 

(HASHIGUCHI; AHSAN; KOMATSU, 2010; KAVAR et al., 2007). A expressão gênica 

pode ser desencadeada diretamente pelas condições de estresse ou resultar de 

danos secundários, como aumento da concentração de EROs nos tecidos celulares 

(CATTIVELLI et al., 2008). As respostas das plantas aos estresses por seca são 

processos complexos envolvendo a regulação da expressão de milhares de genes e, 

em soja, vários genes responsivos ao déficit hídrico foram identificados 

(GUIMARÃES-DIAS et al., 2012; NEVES-BORGES et al., 2012).  

Modificações na expressão de genes que codificam enzimas detoxificantes 

como CAT, APX, SOD e glutationa S-transferase (GST) são essenciais para manter 
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a homeostase celular e proteger contra o estresse oxidativo, eliminando EROs e o 

acúmulo de H2O2, reduzindo a peroxidação de lipídios (VAIDYANATHAN et al., 

2003; EYIDOGAN; OZ, 2007; CHEN et al., 2012). Plantas de arroz sujeitas a seca 

aumentaram 20 vezes a expressão do gene APX (ROSA et al., 2010); genótipos de 

mamona (Ricinus communis L.) apresentaram maior expressão da SOD em resposta 

ao estresse hídrico e, aumento de 80 e 70% na expressão dos genes CAT e APX, 

respectivamente (MORAES et al., 2015). Em tabaco (Nicotiana tabacum L.) e soja 

que sobre expressam o gene GST observou-se tolerância à seca (JI et al., 2010). 

Recentemente trabalhos estão sendo realizados com interesse na 

identificação de genes que codificam fatores de transcrição (FT), que são proteínas 

envolvidas nas etapas iniciais de expressão e regulação gênica e, na transdução de 

sinais em resposta aos estresses (BOGGS et al., 2010; PALMEROS-SUAREZ et al., 

2015). Em caruru (Amaranthus hypochondriacus L.), o fator nuclear Y (NF-Y) foi 

identificado como responsável por regular várias respostas de desenvolvimento na 

planta, induzidas pelo estresse hídrico (PALMEROS-SUAREZ et al., 2015). 

As respostas moleculares aos estresses bióticos, em especial a competição 

entre plantas daninhas e cultivadas ainda é limitado. Muitos genes estão envolvidos 

na percepção e resposta a luz, fator este envolvido na competição entre plantas. A 

baixa disponibilidade de luz derivada da competição tem efeito negativo no 

fotossistema II, no teor de clorofila e na enzima rubisco, reduzindo a fotossíntese e 

induzindo a formação de EROs (VOLETI; SINGH, 1996).  

Os genes relacionados à fotossíntese CAB (proteína de ligação a clorofila a/b) 

e RbcS (pequena subunidade da rubisco) são regulados por fitocromos (Phy) ao 

nível da transcrição sendo que, o PhyA contribui para o acúmulo de transcritos 

gênicos sob luz vermelha (TAKANO et al., 2001). A expressão do gene CAB em 

arroz-vermelho sob competição interespecífica aumentou, devido ao sombreamento 

ocasionado pela cultura do arroz (NOHATTO et al., 2016). Os transcritos do gene 

RbcS em arabidopsis (Arabidopsis thaliana L.) são altamente acumulados nas folhas 

e sua expressão é regulada diferencialmente por condições ambientais adversas 

(YOON et al., 2001). 

A identificação de genes responsivos ao estresse fornece ponto de partida 

para o desenvolvimento de plantas que apresentam maior capacidade de tolerância 

aos estresses (PÉREZ-TORRES et al., 2009), auxiliando na compreensão dos 

mecanismos moleculares envolvidos na resposta das plantas a determinado tipo de 
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estresse, uma vez que os estresses induzem ou reprimem genes (SHINOZAKI; 

YAMAGUCHI-SHINOZAKI; SEKI, 2003; BARTELS; SUNKAR, 2005; YAMAGUCHI-

SHINOZAKI; SHINOZAKI, 2005). A biologia molecular aliada a técnicas de reação 

em cadeia da polimerase de transcrição reversa quantitativa em tempo real (RT-

qPCR) têm sido utilizada para validar a expressão gênica (GACHON; MINGAN; 

CHARRIER, 2004) devido a sua sensibilidade e reprodutibilidade na análise dos 

níveis de transcrição, auxiliando na identificação de genes responsivos ao estresse. 

Compreender os efeitos isolados e combinados dos estresses abiótico e 

biótico, frente às mudanças climáticas é fundamental na adoção de práticas de 

manejo em condições não ideais de cultivo, uma vez que estes são considerados os 

principais fatores que limitam o crescimento e a produtividade das plantas, induzindo 

alterações em diferentes níveis hierárquicos. 

Esse trabalho teve como hipóteses que: a soja, com via fotossintética C3, 

apresenta habilidade competitiva similar ao picão-preto (C3) e inferior ao caruru (C4) 

(Capítulo I); o caruru apresenta maior habilidade competitiva que a soja quando 

submetidos à alta temperatura e déficit hídrico (Capítulo II e III); o caruru submetido 

à temperatura elevada e diferente qualidade de luz tem menores alterações de 

variáveis morfofisiológicas e metabólicas, comparado a soja e picão-preto, ou em 

competição com a cultura (Capítulo II e V); a combinação da temperatura elevada e 

déficit hídrico reduz as variáveis morfofisiológicas da soja e caruru em competição 

(Capítulo IV); e, o aumento dos níveis de luz e CO2 estimula os parâmetros 

fotossintéticos das plantas C4 e C3, respectivamente (Capítulo V). 

Diante do exposto, o presente estudo teve como objetivos: avaliar a 

habilidade competitiva do picão-preto e caruru com a cultura da soja (Capítulo I); 

verificar as respostas isoladas da soja, picão-preto, caruru e, da cultura em 

competição com caruru submetidos à temperatura elevada (Capítulo II); verificar o 

efeito do estresse térmico, déficit hídrico e recuperação das plantas na interação 

cultura/planta daninha (Capítulo II e III); verificar o impacto da temperatura e regime 

hídrico na interação entre soja e caruru (Capítulo IV); e, analisar as respostas ao 

CO2 e luz em caruru, picão-preto e soja (Capítulo V).  
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2 CAPÍTULO I – Habilidade competitiva relativa de picão-preto (C3) e caruru (C4) 

com a cultura da soja (C3)   

 

 

2.1 Introdução 

 

A cultura da soja (Glycine max L.) é um dos produtos agrícolas mais rentáveis 

e produzidos no mundo, utilizada no consumo direto pelos humanos, na produção de 

farelo e óleo vegetal e seus subprodutos (DATTA et al., 2017). O Brasil é o segundo 

maior produtor e exportador mundial da cultura, com produção total superior a 113 

milhões de toneladas de grãos na safra 2016/17 (CONAB, 2018). Contudo, vale 

ressaltar que vários fatores podem interferir na produtividade da cultura, destacando-

se a competição com plantas daninhas. 

A competição entre plantas ocorre quando ao menos um dos recursos 

essenciais ao seu desenvolvimento e crescimento encontra-se em quantidade 

limitada para atender às necessidades de todos os indivíduos presentes no meio 

(RADOSEVICH; HOLT; GHERSA, 2007). A presença de plantas daninhas em 

convivência com a soja pode alterar seu desenvolvimento, por promover competição 

por recursos (SILVA et al., 2008), causando redução na produtividade de grãos em 

até 80% (GAZZIERO; VARGAS; ROMAN, 2004). Ainda, a perda de produtividade na 

soja, devido à competição com plantas daninhas, pode variar de acordo com a 

espécie de planta ocorrente e nível de infestação na área (RIZZARDI et al., 2003; 

GAZZIERO; VARGAS; ROMAN, 2004).  

Para determinar as interações competitivas entre plantas daninhas e culturas, 

vários métodos foram desenvolvidos, os quais consideram os fatores população de 

plantas, proporção de espécies e arranjo espacial (RADOSEVICH, 1987), 

abrangendo quatro tipos gerais de experimento: aditivo, sistemático, superfície de 
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resposta e série substitutiva. De forma geral, os métodos de estudo da interferência 

entre culturas e plantas daninhas consideram, em níveis variados, o fator 

proximidade, seja pelo ajuste da população de plantas, arranjo espacial e/ou 

proporção (RIZZARDI et al., 2004).  

Os experimentos em série de substituição incluem análises de monoculturas, 

bem como misturas das espécies testadas, em que as proporções dessas variam, 

enquanto que a população total de plantas é mantida constante para todos os 

tratamentos (COUSENS, 1991; RADOSEVICH; HOLT; GHERSA, 2007). Esses 

modelos possibilitam o estudo da competição inter e intraespecífica, havendo como 

premissa que as produtividades das associações possam ser determinadas em 

comparação às do monocultivo. Em estudo realizado com leiteira (Euphorbia 

heterophylla L.) em convivência com soja, ambas produziram biomassa acima do 

esperado, indicando produção maior na mistura do que nos respectivos 

monocultivos (RIZZARDI et al., 2004). Em trabalho realizado por Silva et al. (2014) a 

competição intraespecífica foi mais importante para buva (Conyza spp.) quando 

convivendo com soja.  

Sabe-se que, as espécies de plantas daninhas que causam maiores perdas 

na produtividade de culturas são plantas C4, como o caruru (Amaranthus spp.), 

enquanto a maioria das culturas com relevâncias são C3, como a soja (VALERIO et 

al., 2011). Ainda, embora muitas das plantas daninhas magnoliopsidas encontradas 

competindo com a cultura da soja possuem rota fotossintética C3, como a buva, 

leiteira e picão-preto (Bidens spp.), porém, devido à proximidade fenotípica e 

fisiológica, podem ser fortes concorrentes a cultura pelos recursos do meio.  

Estudos que avaliem as interações competitivas entre plantas com diferentes 

vias fotossintéticas (C3 ou C4), especialmente interações cultura/planta daninha, em 

sistemas agrícolas, passam a ser importantes em ambiente em clima de mudanças 

ambientais. Além disso, auxiliam nas estratégias para seleção de plantas com maior 

habilidade competitiva, na previsão da estrutura e composição das comunidades 

vegetais e nas mudanças de distribuição geográfica das espécies. Diante disso, o 

objetivo do trabalho foi avaliar a habilidade competitiva relativa das plantas daninhas 

picão-preto (C3) e caruru (C4) com a cultura da soja (C3), através de variáveis de 

crescimento e fisiologia. 
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2.2 Material e Métodos 

 

O estudo constou de duas etapas, sendo a primeira referente ao experimento 

em série aditiva durante o período de outubro a dezembro de 2014; e, a segunda, de 

dois experimentos em série de substituição no período de dezembro de 2014 a 

fevereiro de 2015, repetidos durante o período de novembro de 2015 a janeiro de 

2016, considerados safras 2014/15 e 2015/16, respectivamente. Os experimentos 

foram conduzidos em casa de vegetação e laboratórios pertencente ao Centro de 

Herbologia, da Faculdade de Agronomia Eliseu Maciel, da Universidade Federal de 

Pelotas (CEHERB/FAEM/UFPel), com delineamento experimental completamente 

casualizado, com quatro repetições.  

Na primeira etapa conduziu-se experimento de monocultivo de soja, caruru e 

picão-preto em série aditiva, objetivando determinar a população de plantas a partir 

da qual a massa seca da parte aérea (MS) por unidade de área (g m-2) tornava-se 

independente da população, de acordo com a “lei de produção final constante” 

(RADOSEVICH; HOLT; GHERSA, 2007). As populações foram 1, 2, 4, 8, 16, 32 e 64 

plantas vaso-1 (equivalentes a 24, 48, 96, 193, 385, 770 e 1540 plantas m-2).  

Para a realização do estudo, a cultivar de soja utilizada foi a NA 5909 RG e as 

sementes de caruru e picão-preto foram coletadas em área não agrícola, no 

município de Liberato Salzano, Rio Grande do Sul (RS). O experimento foi semeado 

em vasos com capacidade de 4L e diâmetro de 22cm. O solo utilizado foi 

classificado como Argissolo Vermelho-Amarelo, de textura franco-arenosa, 

pertencente à unidade de mapeamento Pelotas (EMBRAPA, 2009), sendo a 

fertilidade corrigida pela aplicação de 300 kg ha-1 de adubo na formulação 05-20-20, 

de acordo com análise de solo (SOCIEDADE..., 2004).  

A MS foi determinada aos 45 dias após o transplante (DAT) para picão-preto 

com soja e 50 DAT para caruru com soja, sendo pesada a parte aérea das plantas, 

após serem secas em estufa com circulação forçada de ar a 60°C por 72 horas. A 

análise dos dados permitiu determinar que a população de plantas por unidade 

experimental, onde a variável tornou-se constante foi de 8, 12 e 18 plantas, 

equivalente a população de 193, 289 e 434 plantas m-2 para a cultura da soja, caruru 

e picão-preto, respectivamente (dados não apresentados).  

Para a segunda etapa do estudo, as populações de plantas por unidade 

experimental foram determinadas a partir do cálculo da média aritmética das 
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populações das espécies obtidas na primeira etapa, resultando em 10 e 14 plantas 

vaso-1, equivalente a 241 e 337 plantas m-2, quando na presença de soja com caruru 

e soja com picão-preto, respectivamente. As unidades experimentais foram 

semelhantes a da primeira etapa, exceto pela correção da fertilidade que foi 

realizada pela aplicação de 220 kg ha-1 de adubo na formulação 05-20-20, de acordo 

com análise de solo (SOCIEDADE..., 2004).   

Nos experimentos em série de substituição, os tratamentos constaram de 

proporções de plantas com diferentes rotas fotossintéticas: soja (C3) com picão-preto 

(C3) (experimento I) e, soja (C3) com caruru (C4) (experimento II), sendo as mesmas 

100:0 (estande puro de soja), 50:50 e 0:100% (estande puro de picão-preto ou 

caruru) equivalentes a 14:0, 7:7 e 0:14 plantas vaso-1 para o experimento I e, 10:0, 

5:5 e 0:10 para o experimento II. A semeadura foi realizada em bandejas de 

polietileno, sendo que quando as plantas das espécies se encontravam com as 

primeiras folhas verdadeiras expandidas, aos 10, 12 e 15 DAE para soja, picão-preto 

e caruru, respectivamente, foram transplantadas para os vasos.  

As variáveis avaliadas aos 45 dias após o transplante (DAT) para o 

experimento I e 50 DAT para o experimento II foram estatura (EST), área foliar (AF), 

MS e parâmetros fotossintéticos da soja e dos competidores. Amostras foliares 

foram coletadas e armazenadas a -80°C até o momento da análise de clorofilas 

(CLO), carotenoides (CRT) e danos celulares (teor de peróxido de hidrogênio (H2O2) 

e das espécies reativas ao ácido tiobarbitúrico (TBARS) e, extravasamento celular). 

A EST foi mensurada em todas as plantas de cada repetição, com auxílio de 

régua milimetrada, tomando-se o comprimento desde o nível do solo até o ápice das 

folhas, com o limbo foliar distendido. A AF foi determinada com auxílio de medidor 

de área foliar, modelo LI 3200 C, sendo o valor obtido em cm2 e convertido em cm2 

planta-1, enquanto a MS foi quantificada de modo idêntico ao descrito no 

experimento de monocultivo e expressa em g planta-1.  

Para análise dos dados foi utilizado o método da análise gráfica da 

produtividade relativa (RADOSEVICH, 1987; ROUSH et al., 1989; COUSENS, 1991). 

O referido procedimento consiste na construção de diagramas, tendo por base as 

produtividades ou variações relativas (PR) e totais (PRT) nas proporções de plantas 

de 0, 50 e 100% da cultura e do competidor. A PR foi calculada pela média da 

mistura/média da monocultura, utilizando-se no cálculo a média por planta de cada 
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espécie em cada unidade experimental. A PRT é representada pela soma das PR’s 

do competidor e da cultura, nas respectivas proporções de plantas.  

Nos diagramas, os resultados obtidos foram comparados aos valores da reta 

hipotética, que une os pontos zero e um do diagrama, a qual representou a ausência 

de interferência entre os genótipos. Caso a PR resultar em linha côncava, significa 

que ocorre prejuízo no crescimento de uma ou de ambas as espécies, enquanto que 

se a linha apresentada pela PR for convexa, há benefício no crescimento de uma ou 

de ambas as espécies. Quando a PRT for igual à unidade (um) (linha reta), significa 

que ocorre competição pelos mesmos recursos; se superior a um (linha convexa) a 

competição é evitada, devido ao suprimento de recursos superar a demanda ou 

porque as espécies possuem diferentes demandas pelos recursos do meio; e, 

quando inferior a um (linha côncava), significa que ocorre antagonismo, havendo 

prejuízo mútuo ao crescimento das espécies (COUSENS, 1991; RADOSEVICH; 

HOLT; GHERSA, 2007).  

Além da PR e da PRT, calcularam-se índices de competitividade relativa 

(CR), coeficientes de agrupamento relativo (K) e de competitividade (C). A CR 

representa o crescimento comparativo da cultura (soja) em relação aos 

competidores (caruru ou picão-preto); K indica a dominância relativa de uma espécie 

sobre a outra; e, C aponta qual espécie manifesta-se mais competitiva (COUSENS, 

1991; COUSENS; O’NEILL, 1993). Os índices CR, K e C foram calculados 

utilizando-se as equações propostas por Cousens e O‟Neill (1993), conforme segue:  

CR = PRsoja / PRcompetidor 

Ksoja = PRsoja / (1 - PRsoja) 

Kcompetidor = PRcompetidor / (1 - PRcompetidor) 

C = PRsoja - PRcompetidor 

A interpretação conjunta desses valores indica com segurança, a 

competitividade das espécies envolvidas. A cultura da soja é mais competitiva que o 

competidor quando CR > 1, Ksoja > Kcompetidor e C > 0 (HOFFMAN; BUHLER, 

2002). Já, o competidor é mais competitivo que a soja quando CR < 1, Ksoja < 

Kcompetidor e C < 0.  

Para analisar estatisticamente a produtividade relativa, primeiramente foi 

calculada a diferença para os valores de PR (DPR) obtidos na proporção de 50% de 

plantas, em relação aos valores pertencentes às retas hipotéticas obtidas nas 

respectivas proporções (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c; PASSINI; 



36 
 

CHRISTOFFOLETI; YADA, 2003). Em seguida, foi utilizado o teste t (p≤0,05) para 

avaliar as diferenças nos índices DPR, PRT, CR, K e C (ROUSH et al., 1989; 

HOFFMAN; BUHLER, 2002). As hipóteses de nulidade para testar as diferenças de 

DPR e C são de que as médias são iguais a zero (H0=0); para PRT e CR, que as 

médias são iguais a um (H0=1); para o índice K, que as médias das diferenças entre 

Ksoja e Kcompetidor são iguais a zero [H0=(Ksoja-Kcompetidor)=0]. O critério para 

considerar a existência de diferenças em competitividade, para os índices CR, K e 

C, foi de que, no mínimo em dois índices, ocorressem diferenças pelo teste t 

(BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c).  

Os resultados obtidos para EST, AF e MS das plantas, expressos em valores 

médios por planta, foram submetidos à análise de variância. Quando o teste F 

indicou significância (p≤0,05), as médias dos tratamentos foram comparadas pelo 

teste t (p≤0,05). 

Os parâmetros fotossintéticos foram analisados quando as plantas de soja 

estavam em estádio V6-V8; de picão-preto, entre 9-11 folhas; e, caruru, entre 11-13 

folhas, em ambas as safras. Para tal, utilizou-se analisador de gases no 

infravermelho (IRGA), marca LI-COR, modelo LI-6400, tomando-se como critério o 

último trifólio desenvolvido para plantas da cultura e, a última folha completamente 

expandida para plantas de picão-preto e caruru. As variáveis analisadas foram 

fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs), concentração de CO2 

subestomática (Ci) e taxa de transpiração (E). Calculou-se ainda a eficiência da 

carboxilação (CE) e do uso da água (EUA) pela relação A/Ci e A/E, respectivamente.  

Os teores de CLO e CRT totais foram determinados segundo metodologia 

descrita por Hiscox e Israelstam (1979), com modificações. Amostras de 0,1g foram 

acondicionadas em tubos de ensaio recobertos com papel alumínio em presença de 

3mL de dimetilsulfoxido (DMSO). O material foi incubado a 65ºC por 45 minutos em 

banho-maria e, posteriormente, adicionou-se 2mL de DMSO a amostra, agitando-a 

durante 30 segundos. Os teores de clorofila a (Cla), b (Clb), totais (Cltot) e CRT 

totais foram calculados pelo uso das fórmulas de Lichtenthaler (1987) a partir da 

absorbância da solução obtida por espectrofotometria a 645, 663 e 470 nm, sendo 

os resultados expressos em mg g-1 de massa fresca (MF). Ainda, foi calculada a 

relação da Cla/Clb (A/B) através do cálculo aritmético da razão dessas variáveis.  

Os danos celulares nos tecidos foram determinados em termos de teor de 

H2O2, conforme descrito por Sergier, Alexieva e Karanov (1997) e TBARS, via 
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acúmulo de aldeído malônico (MDA), conforme descrito por Heath e Packer (1968). 

Para a realização dessas duas análises, 0,2g de folhas foram macerados com 

nitrogênio líquido, homogeneizados em 2mL de ácido tricloroacético (TCA) 0,1% 

(m/v) e centrifugados a 13000g por 20 minutos. Para a quantificação de H2O2, 

alíquotas de 0,2mL do sobrenadante foram adicionadas em 0,8mL de tampão fosfato 

10mM (pH 7,0) e 1mL de iodeto de potássio 1M seguido de agitação em vortex. A 

solução foi mantida em repouso por 10 minutos em temperatura ambiente e após a 

absorbância foi lida a 390nm. A concentração de H2O2 foi determinada através de 

curva padrão com concentrações conhecidas de H2O2 e expressa em mM g-1 de MF.  

Para a determinação de TBARS, alíquotas de 0,5mL do sobrenadante 

descrito anteriormente foram adicionadas a 1,5mL de ácido tiobarbitúrico (TBA) 

0,5% (m/v) e ácido tricloroacético 10% (m/v) e incubadas em banho-maria a 90ºC 

por 20 minutos. A reação foi paralisada em banho de gelo por 10 minutos. Em 

seguida foi determinada a absorbância a 532nm, descontando-se a absorbância 

inespecífica a 600nm. A concentração de MDA foi calculada utilizando-se o 

coeficiente de absortividade de 155mM cm-1 e os resultados expressos em nM MDA 

g-1 de MF.  

Os danos celulares foram avaliados também pela permeabilidade relativa das 

membranas, determinada por meio do extravasamento de eletrólitos conforme 

descrito por Tarhanen et al. (1999). Para isso, 0,2g de amostra de folhas foram 

seccionadas com tesoura e lavada três vezes com água ultrapura para a retirada do 

conteúdo das células rompidas durante o corte e de outros eletrólitos aderidos às 

folhas. Após este procedimento, as mesmas foram colocadas em 50mL de água 

ultrapura e deixadas por 4 horas em banho-maria (25ºC). Decorrido esse tempo, 

obteve-se a condutância inicial (Ci), utilizando-se condutivímetro (Lutron, CD-4301). 

Posteriormente a essa leitura, as amostras foram recolocadas em banho-maria a 

90ºC por 2 horas e feita a segunda leitura (Cf). A permeabilidade relativa foi 

calculada pela relação Ci/(Ci+Cf) x 100 e o resultado foi expresso em percentagem.  

Os dados obtidos foram analisados quanto à normalidade pelo teste de 

Shapiro-Wilk e à homocedasticidade pelo teste de Hartley, que indicaram não haver 

necessidade de transformação dos dados. Posteriormente, os dados foram 

submetidos à análise de variância (p≤0,05), sendo que, para o processamento das 

análises, os efeitos do fator proporção de plantas e repetição foram considerados 

fixos e, o efeito do fator época de condução foi considerado aleatório, utilizando-se o 
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procedimento MIXED do “Statistical Analysis System” (SAS INSTITUTE, 1999), 

conforme descrito por Piana et al. (2012). Para efeitos do modelo estatístico 

utilizado, as repetições tiveram por objetivo isolar o erro dentro de cada época de 

condução, em função das proporções de plantas, enquanto que o fator época de 

condução foi utilizado a fim de validar o experimento. Quando constatada 

significância estatística pelo teste F (p≤0,05), as proporções foram comparadas pelo 

teste t (p≤0,05) para cada espécie competidora e analisados separadamente para os 

dois experimentos.  

 

 

2.3 Resultados e Discussão 

 

Ao analisar as combinações de plantas de soja e picão-preto (experimento I), 

para a variável EST, verificou-se que o desvio observado da reta da PR foi 

representado por linha próxima à reta hipotética para a cultura na primeira estação 

de cultivo (2014/15) e linha convexa na segunda estação (2015/16); enquanto, para 

picão-preto os desvios observados das retas da PR são representados por linhas 

côncavas nas duas estações de cultivo (Figura 1). Estes resultados evidenciam que, 

para a soja (C3), em geral, a presença do competidor C3 não representou perdas, 

indicando que a planta daninha foi menos competitiva. Estes resultados corroboram 

com os observados para EST da soja competindo com leiteira em que, os desvios 

observados na PR foram representados por linhas próximas à reta hipotética para a 

cultura e côncava para a planta daninha (C3) (ULGUIM et al., 2016).  

No experimento II, ao analisar as combinações de plantas de soja e caruru, 

para a variável EST, contatou-se que o desvio observado da reta da PR foi 

representado por linhas côncavas para a cultura e convexas para caruru, em ambas 

as estações de cultivo, indicando que a cultura (C3) sofreu redução na EST quando 

em competição com a planta daninha C4 (Figura 1). Valores próximos a linha 

hipotética para PR da soja competindo com capim pé-de-galinha (Eleusine indica L. 

Gaertn. - C4), foram observados por Wandscheer et al. (2013b), evidenciando 

ausência de interferência de uma planta sobre a outra.  
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Figura 1 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para estatura de plantas de soja, picão-preto 

(experimento I) ou caruru (experimento II), em função da proporção entre as espécies na 
população e conduzido em duas estações de cultivo (safras 2014/15 e 2015/16). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. (●) PR da soja; ( ) PR do picão-preto; (O) PR do 
caruru; e, (▼) PRT. Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, 
quando não ocorre interferência de uma espécie sobre a outra. 

 

 

Em geral para EST observou-se que, o caruru (C4) foi mais competitivo que a 

soja (C3) e, a cultura possui maior habilidade competitiva que a planta daninha C3 

(picão-preto) quando em convivência (Figura 1). Trabalho avaliando a habilidade 

competitiva de milho (Zea mays L.) em convivência com capim pé-de-galinha 

demonstrou que, para a EST, a planta daninha C4 foi a que mostrou melhores 

resultados competitivos (WANDSCHEER et al., 2013b), corroborando os resultados 

observados neste estudo. 

Para as variáveis AF e MS de soja em convivência com picão-preto avaliadas 

no experimento I, a PR da cultura caracterizou-se por linhas convexas na primeira 

estação de cultivo (2014/15) e por linhas côncavas na segunda estação (2015/16); 

no entanto, para picão-preto, em ambos os anos de condução do estudo, a planta 

daninha caracterizou-se por linhas côncavas (Figura 2 e 3). A presença de linhas 

côncavas para a cultura e planta daninha indica que, possivelmente ocorreu 
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antagonismo entre as espécies C3 em associação, havendo competição pelos 

recursos do meio e prejuízo mútuo no crescimento das plantas. 
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Figura 2 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para área foliar de plantas de soja, picão-preto 

(experimento I) ou caruru (experimento II), em função da proporção entre as espécies na 
população e conduzido em duas estações de cultivo (safras 2014/15 e 2015/16). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. (●) PR da soja; ( ) PR do picão-preto; (O) PR do 
caruru; e, (▼) PRT. Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, 
quando não ocorre interferência de uma espécie sobre a outra. 

 

 

O comportamento da cultura em relação à presença do picão-preto no 

experimento I não sofreu interferência na primeira estação de cultivo, sendo que, 

nesta situação a cultura sobrepujou a planta daninha. Contudo, no segundo ano de 

cultivo (2015/16), a exceção da EST, observou-se redução da AF e MS da soja e da 

planta daninha (Figura 1, 2 e 3). Dessa forma, a convivência de picão-preto em igual 

proporção com a cultura prejudicou o desenvolvimento da planta daninha com rota 

fotossintética C3, caracterizado pelos valores abaixo do esperado na análise gráfica 

das combinações. 
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Estudos avaliando o efeito de azevém sobre cevada (Secale cereale L.) e, 

picão-preto e/ou leiteira sobre soja constataram a ocorrência de linhas côncavas 

para as culturas (C3) e competidores (C3), para as variáveis AF e MS (GALON et al., 

2011; FORTE et al., 2017), o que corrobora ao observado na segunda estação de 

cultivo, em que as espécies estudadas apresentam habilidade competitiva similares. 

De modo semelhante, as PR’s de soja em competição com buva para as variáveis 

EST, AF e MS, foram representadas por linhas côncavas, indicando perdas da 

cultura pela competição com a planta daninha C3 (SILVA et al., 2014). 
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Figura 3 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para massa seca da parte aérea de plantas de 

soja, picão-preto (experimento I) ou caruru (experimento II), em função da proporção entre 
as espécies na população e conduzido em duas estações de cultivo (safras 2014/15 e 
2015/16). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. (●) PR da soja; ( ) PR do picão-preto; 
(O) PR do caruru; e, (▼) PRT. Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas 
hipotéticas, quando não ocorre interferência de uma espécie sobre a outra. 

 

 

No experimento II observou-se que, a convivência da soja em igual proporção 

com o caruru apresentou redução no desenvolvimento da cultura em ambas as 

estações de cultivo (Figura 1, 2 e 3). Este resultado é diferente do observado em 
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estudo com soja em convivência com capim pé-de-galinha, em que a cultura tem 

habilidade competitiva superior (FRANCO et al., 2017). O comportamento do caruru 

em relação à presença da soja não sofreu interferência na primeira estação de 

cultivo, sendo que, nesta situação a planta daninha superou a cultura. Contudo, no 

segundo ano de cultivo, a exceção da EST, observou-se redução da AF e MS da 

planta daninha em mistura com a soja (Figura 2 e 3). Plantas de milhã (Digitaria 

ciliares Retz.) convivendo com arroz (Oryza sativa L.) ou soja apresentaram PR’s 

menores do que os valores da reta hipotética, confirmando o prejuízo à planta 

daninha provocada pela competição, bem como sua baixa habilidade competitiva 

(AGOSTINETTO et al., 2013). 

No experimento II analisando-se a soja (C3) em mistura com caruru (C4), 

observou-se que, a PR da cultura caracterizou-se por linhas côncavas em ambas as 

safras para AF e MS, enquanto para caruru a PR caracterizou-se por linhas 

convexas e côncavas na primeira e segunda estações de cultivo, respectivamente 

(Figura 2 e 3). Em trabalho avaliando a habilidade competitiva entre milhã (C4) e 

arroz irrigado ou soja (C3) observou-se que ocorreu competição pelos mesmos 

recursos do ambiente (AGOSTINETTO et al., 2013). 

As diferenças relativas entre as retas observadas (DPR) e as esperadas de 

soja competindo com picão-preto, para o experimento I, apresentaram diferenças 

significativas, para as variáveis AF e MS da cultura competindo com a planta 

daninha em ambas as estações de cultivo, e também, para a variável estatura no 

segundo ano de condução do experimento (Tabela 1). Para a DPR do picão-preto 

competindo com a cultura da soja verificou-se, em ambos os anos, diferenças para 

as variáveis EST, AF e MS. Resultado similar foi observado em azevém (C3) 

competindo com soja, em que o competidor apresentou DPR’s significativas para AF 

e MS (OLIVEIRA et al., 2014). A soja em competição com buva (C3), em geral, 

apresentou DPR’s significativas para EST, AF e MS, caracterizando valores 

inferiores àqueles esperados (SILVA et al., 2014).  

Para a PRT no experimento I, observou-se diferença na variável MS para 

ambas as estações de cultivo e, para a variável AF na estação 2015/2016, indicando 

valores menores que um (Tabela 1). A linha côncava da PRT representa que 

ocorreu prejuízo mútuo ao crescimento, significando que a competição se 

estabeleceu entre as duas espécies pelos recursos do meio (COUSENS, 1991). 

Contudo observou-se que, para o experimento I, não houve prejuízo mútuo ao 
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crescimento das espécies no primeiro ano de condução do estudo, pois a PR da 

soja foi representada por linhas convexas, enquanto o picão-preto por linhas 

côncavas (Figura 1).  

Dessa forma, pode-se inferir que, a redução na PRT decorreu principalmente 

da menor contribuição da planta daninha (C3), ocasionada pela maior 

competitividade da soja e não propriamente pela ocorrência de prejuízo mútuo entre 

as espécies (AGOSTINETTO et al., 2013). Já, para o segundo ano de condução 

deste estudo, a PR para AF e MS foi representada por linhas côncavas para soja e 

picão-preto, indicando redução do crescimento possivelmente decorrente da 

convivência entre plantas (Figura 1). Resultados similares foram encontrados 

analisando-se a habilidade competitiva de cultivares de soja convivendo com picão-

preto e leiteira (FORTE et al., 2017). 

 

 

Tabela 1 - Diferenças relativas de produtividade (DPR) para as variáveis estatura, área foliar, massa 
seca da parte aérea e produtividade relativa total (PRT), na proporção de 50:50 (%) de 
plantas de soja, associadas com plantas de picão-preto ou caruru, em duas estações de 
cultivo (safras 2014/15 e 2015/16). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

  2014/15 

 
Estatura (EST) Área foliar (AF) Massa seca (MS) 

DPRsoja 0,01 (±0,01)
ns

 0,04 (±0,00)* 0,03 (±0,01)* 

DPRpicão          -0,03 (±0,00)*         -0,19 (±0,01)*        -0,09 (±0,01)* 

PRT 0,98 (±0,01)
ns

  0,85 (±0,01)
ns

 0,94 (±0,02)* 

DPRsoja          -0,03 (±0,00)* -0,10 (±0,04)
ns

 -0,08 (±0,04)
ns

 

DPRcaruru           0,08 (±0,02)*          0,26 (±0,05)*  0,19 (±0,06)
ns

 

PRT           1,05 (±0,02)
ns

  1,16 (±0,06)
ns

  1,10 (±0,03)
ns

 

  2015/16 

DPRsoja           0,04 (±0,01)*         -0,07 (±0,00)*       -0,04 (±0,01)* 

DPRpicão          -0,03 (±0,00)*         -0,10 (±0,03)*       -0,06 (±0,01)* 

PRT 1,00 (±0,01)
ns

 0,83 (±0,03)*        0,89 (±0,01)* 

DPRsoja          -0,04 (±0,02)
ns

         -0,18 (±0,01)*       -0,17 (±0,02)* 

DPRcaruru 0,05 (±0,03)
ns

 -0,08 (±0,03)
ns

       -0,12 (±0,01)* 

PRT           1,01 (±0,04)
ns

 0,74 (±0,03)*        0,71 (±0,02)* 
ns

 Não significativo e * significativo, em relação a reta hipotética, pelo teste “t” (p≤0,05). Valores entre 
parênteses representam o erro padrão da média. 

 

 

Analisando-se a soja competindo com caruru no experimento II, verificou-se 

que as diferenças relativas entre as retas observadas (DPR) e as esperadas 

apresentaram diferenças significativas para a variável EST da cultura competindo 

com a planta daninha na primeira estação de cultivo, e também, para as variáveis 
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AF e MS no segundo ano de condução do experimento (Tabela 1). Para a DPR do 

caruru competindo com a cultura da soja, verificou-se no primeiro ano diferenças 

para as variáveis EST e AF, e para o segundo ano somente para a MS.  

Para a PRT no experimento II, observou-se diferença somente nas variáveis 

AF e MS na segunda estação de cultivo para soja e caruru, indicando valores 

menores que um (Tabela 1). Dessa forma, pode-se observar que, a competição 

entre plantas C3 e C4 prejudicou o crescimento de ambas as espécies, denotando 

concorrência pelos mesmos recursos do meio. Esse resultado confirma os 

encontrados em trabalhos avaliando a habilidade competitiva de soja competindo 

com papuã (Uroclhoa plantaginea L. - C4), minhã (C4) e buva (C3) (AGOSTINETTO 

et al., 2009; AGOSTINETTO et al., 2013; SILVA et al., 2014). 

A fim de confirmar a maior habilidade competitiva de uma espécie em relação 

a outra, é necessário analisar os índices CR, K e C, cuja interpretação conjunta 

desses valores indica com maior segurança a competitividade das espécies 

envolvidas (COUSENS, 1991). Assume-se que um biótipo é mais competitivo que 

outro quando CR > 1, Kx > Ky e C > 0 (HOFFMAN; BUHLER, 2002) e, como critério 

para comprovar superioridade competitiva, a ocorrência de diferenças significativas 

em pelo menos dois índices (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c).  

Os resultados observados para o experimento I, para as variáveis EST, AF e 

MS, no primeiro ano de condução, permitem inferir que, a cultura da soja 

apresentou-se mais competitiva que o picão-preto, assim como para EST no 

segundo ano de condução (Tabela 2). Para o experimento II, no primeiro ano de 

condução, observou-se que para EST e AF o caruru mostrou-se mais competitivo 

que a soja, assim como para a EST na segunda estação de cultivo. Estes resultados 

possibilitam afirmar que, quando a competição ocorre entre plantas com mesma rota 

fotossintética, a cultura da soja (C3) apresenta maior habilidade competitiva, como a 

observada quando em competição com picão-preto (C3); enquanto que, quando se 

têm plantas com vias fotossintéticas diferentes convivendo, o caruru (C4) mostrou-se 

mais competitivo, sobrepujando a cultura (C3). 

Resultados semelhantes foram observados para soja que apresentou maior 

competividade em relação ao picão-preto (C3) e/ou a leiteira (C3), sendo que, a 

leiteira apresentou maior competitividade que o picão-preto ao ocasionar menor 

produção de AF e MS das cultivares de soja (FORTE et al., 2017). A cultura da soja 

também apresentou habilidade competitiva superior quando em convivência com 
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leiteira (C3) (ULGUIM et al., 2016) ou capim pé-de-galinha (C4) (FRANCO et al., 

2017). Entretanto, há casos em que a planta daninha é mais competitiva que a 

cultura, como observado para buva (C3) competindo com soja (SILVA et al., 2014) e 

nabo (Raphanus raphanistrum L.) competindo com trigo (Triticum aestivum L.), 

ambas com rota C3 (COSTA; RIZZARDI, 2015). 

 

 

Tabela 2 - Índices de competitividade entre soja e picão-preto ou caruru expressos por 
competitividade relativa (CR), coeficientes de agrupamento relativo (K) e de 
competitividade (C), em duas estações de cultivo (safras 2014/15 e 2015/16). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Variável 
2014/15 

      CR           Ksoja            Kpicão          C 

Estatura (EST)   1,08 (±0,02)*     1,04 (±0,04)*     0,90 (±0,02)  0,04 (±0,01)* 

Área foliar (AF)  1,74 (±0,04)*     1,17 (±0,02)*     0,45 (±0,01) -0,23 (±0,01)* 

Massa seca (MS)  1,30 (±0,01)*     1,15 (±0,04)*     0,69 (±0,02)  0,12 (±0,01)* 

          CR Ksoja Kcaruru C 

Estatura (EST)   0,80 (±0,02)*   0,88 (±0,01)*    1,42 (±0,10) -0,12 (±0,02)* 

Área foliar (AF)  0,54 (±0,07)*   0,68 (±0,10)*    3,59 (±0,70) - 0,36 (±0,07)* 

Massa seca (MS)  0,63 (±0,10)*    0,73 (±0,11)
ns

    2,57 (±0,69)  -0,27 (±0,09)
ns

 

Variável 
2015/16 

CR  Ksoja Kpicão C 

Estatura (EST)  1,15 (±0,02)*    1,16 (±0,05)*   0,87 (±0,01)  0,07 (±0,01)* 

Área foliar (AF)  1,11 (±0,08)
ns

     0,77 (±0,00)
ns

   0,67 (±0,07)   0,04 (±0,03)
ns

 

Massa seca (MS)  1,05 (±0,05)
ns

     0,84 (±0,03)
ns

   0,78 (±0,04)    0,02 (±0,02)
ns

 

 CR    Ksoja            Kcaruru        C 

Estatura (EST)   0,85 (±0,03)*    0,86 (±0,06)*     1,23 (±0,12) -0,08 (±0,02)* 

Área foliar (AF)  0,77 (±0,06)*     0,47 (±0,02)
ns

     0,74 (±0,10)  -0,10 (±0,03)
ns

 

Massa seca (MS)   0,87 (±0,07)
ns

     0,50 (±0,05)
ns

     0,62 (±0,03)  -0,05 (±0,03)
ns

 
ns

 Não significativo e * significativo pelo teste t (p≤0,05). Valores entre parênteses representam os 
erros padrões das médias. 

 

 

A maior habilidade competitiva da cultura em relação a planta daninha 

observada em experimentos conduzidos em série de substituição pode ser 

decorrente de que o prejuízo provocado pelas plantas daninhas não se deve 

somente a habilidade competitiva individual, mas também ao seu nível de infestação 

(VILÀ; WILLIAMSON; LONSDALE, 2004) e espécie de planta envolvida na 

competição. Desse modo, em áreas de produção a população da cultura é mantida 

constante enquanto que a população das plantas daninhas varia de acordo com o 



46 
 

banco de sementes do solo e condições ambientais que influenciam na infestação 

(AGOSTINETTO et al., 2008; AGOSTINETTO et al., 2013; GALON et al., 2011). 

A maneira pela qual as plantas com diferentes vias fotossintéticas podem 

responder as mudanças ambientais é particularmente importante na interação 

cultura/planta daninha em sistemas agrícolas. A maioria das espécies de plantas 

daninhas que causam perdas na produtividade de culturas são plantas C4, enquanto 

a maioria das culturas com relevâncias são C3 (VALERIO et al., 2011). Entre as 18 

plantas daninhas mais problemáticas no mundo 14 são C4, enquanto que das 86 

espécies de plantas que fornecem mais alimentos no mundo apenas quatro são C4 

(PATTERSON, 1995). Neste contexto, deve-se observar que a interação entre 

culturas e plantas daninhas varia por região geográfica e dentro da região, 

dependendo da temperatura, precipitação, entre outros (ZISKA, 2012). 

No presente estudo, observou-se diferença da cultura da soja quando em 

convivência com picão-preto ou monocultivo somente no segundo ano de condução, 

verificando-se redução dos valores absolutos de AF para soja em competição; para 

picão-preto a condição de mistura com a cultura (50:50) também proporcionou 

redução das variáveis de crescimento em relação ao monocultivo (0:100) (Tabela 3). 

Neste caso, os resultados indicam que, para ambas espécies em convivência a 

competição interespecífica foi preponderante, sendo que, a convivência com picão-

preto influenciou em menor grau a cultura da soja, contudo pode ocorrer dano para a 

planta daninha C3. Este resultado é diferente do observado em estudo com leiteira 

em convivência com soja, em que ambas produziram biomassa acima do esperado, 

indicando produção maior na mistura do que nos respectivos monocultivos 

(RIZZARDI et al., 2004). Em trabalho realizado por Silva et al. (2014), a competição 

intraespecífica foi mais importante para buva quando convivendo com soja.  

Em competição interespecífica, geralmente as espécies separam a ocupação 

do nicho no espaço e/ou no tempo. Quanto maior for a população de plantas da 

comunidade infestante, maior será a quantidade de indivíduos a disputar os recursos 

do meio e mais intensa será a competição exercida na cultura. Além disso, espécies 

que sejam morfológica e/ou fisiologicamente próximas costumam apresentar 

exigências semelhantes em relação aos recursos, tornando mais intensa a 

competição (SILVA; DURIGAN, 2006). 

Para o experimento II, a cultura da soja demonstrou redução da AF e MS 

quando na presença de caruru (50:50) somente no segundo ano de condução do 
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experimento, indicando que a competição interespecífica foi prejudicial a cultura 

(Tabela 3). A planta daninha apresentou redução da EST, AF e MS quando em 

monocultivo no primeiro ano de condução do experimento, enquanto que para a 

segunda estação de cultivo observou-se redução da MS do caruru em convivência 

com soja. Dessa forma, observa-se que, para a planta daninha a competição 

intraespecífica acarretou maior prejuízo que a interespecífica, devido a proximidade 

fenotípica das plantas, a competição ocorreu pelo mesmo nicho.  

 

 

Tabela 3 - Resposta da cultura da soja à interferência de picão-preto ou caruru avaliada em duas 
estações de cultivo (safras 2014/15 e 2015/16). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

 2014/15  2015/16 

Proporção 
plantas  

Estatura  
(cm) 

Área foliar  
(cm

2
 planta

-1
) 

Massa seca  
(g planta

-1
) 

 Estatura  
(cm) 

Área foliar  
(cm

2
 planta

-1
) 

Massa seca  
(g planta

-1
) 

Experimento I (soja:picão-preto) 

100% Soja     27,09 
NS

     380,10 
NS

     2,42 
NS

   28,08 
NS

  239,68  a
1
     2,03 

NS
 

50% Soja 27,66 409,86 2,59     30,20 208,32  b 1,85 

C.V. (%) 4,45 5,63 3,80  5,87 2,40 5,68 

100% Picão    44,23 
NS

 207,59  a     1,10 
NS

  37,83  a 196,65  a 1,63  a 

50% Picão 41,86 129,11  b 0,90  35,24  b 156,61  b 1,42  b 

C.V. (%) 4,55 3,05 11,40  3,50 12,14 5,33 

 
Experimento II (soja:caruru) 

100% Soja    27,70 
NS

      310,07 
NS

      1,72 
NS

   27,11 
NS

 359,42  a 2,36  a 

50% Soja     25,93  248,08  1,43   25,04 229,22  b 1,55  b 

C.V. (%) 4,45 15,94 15,17  8,98 6,34 9,44 

100% Caruru  21,55  b   189,51  b   1,86  b  26,21 
NS

   379,87 
NS

 2,92  a 

50% Caruru    25,19  a   288,20  a   2,56  a    28,66       319,36 2,22  b 

C.V. (%) 5,09 15,48 17,06  9,07 12,71 4,29 
NS

 Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra na coluna, comparando 

proporções de cada espécie para cada variável, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

As características de crescimento das plantas podem relacionar-se com a 

habilidade competitiva, pela capacidade de proporcionar a captura dos recursos do 

meio mais rapidamente. Na cultura da soja, algumas das características importantes 

e que conferem maior habilidade competitiva são estatura e área foliar (BIANCHI; 

FLECK; FEDERIZZI, 2006b; FLECK et al., 2007), pois plantas de maior porte 

tendem a dominar o dossel e otimizar o uso da radiação fotossinteticamente ativa 

(ULGUIM et al., 2017). 

Para os parâmetros fotossintéticos da cultura da soja a análise da variância 

evidenciou significância estatística para A, Gs, Ci, E, CE e EUA, em ambos os 

experimentos (I e II) analisados. Já, para as variáveis metabólicas verificou-se 
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significância estatística para teor de Cla, Clb, Cltot, relação A/B, H2O2 e TBARS no 

experimento I e, Clb, Cltot, A/B e TBARS no experimento II. 

Para picão-preto observou-se significância estatística para Gs, Ci, E, CE, Clb, 

A/B, H2O2 e TBARS no experimento I; enquanto que, para caruru somente as 

variáveis A, Gs, Ci, CE e H2O2 apresentaram significância estatística no experimento 

II. Para as variáveis teor de carotenoides totais (CRT) e extravasamento celular (%) 

não se observou significância estatística pelo teste F (p≤0,05) para as espécies, em 

ambos os experimentos.  

A análise dos parâmetros fotossintéticos evidenciou maiores valores para A, 

Gs, Ci e E na soja quando em monocultivo (100:0) em ambos os experimentos (I e 

II); enquanto que, as médias para CE e EUA foram superiores quando em mistura 

(50:50) (Tabela 4). O aumento da Gs promoveu incremento de A, indicando que 

estas variáveis são interligadas, assim como maiores valores de Gs e E indicam 

maior perda de água pela transpiração devido à abertura estomática. Ainda, estima-

se que existe relação direta entre A e E, sendo que, o aumento da competição entre 

plantas pode ter influência sobre a disponibilidade de água, promovendo fechamento 

dos estômatos, redução da Gs e E, resultando em menor A (GALON et al., 2013). 

Os resultados deste trabalho sugerem que a competição interespecífica 

afetou negativamente a cultura, interferindo nas trocas gasosas e na conversão do 

CO2 em assimilados fotossintéticos. Resultado similar foi observado em trabalho 

estudando a habilidade competitiva de soja em convivência com leiteira (ULGUIM et 

al., 2017). Na cultura do arroz competindo com arroz-vermelho (Oryza spp.) 

constatou-se maior A, Gs e EUA para o monocultivo da cultura sob diferentes doses 

de adubações nitrogenadas (NOHATTO, 2014), caracterizando a competição 

interespecífica como mais prejudicial à cultura. De forma semelhante, verificou-se 

que a E em plantas de milho em competição com picão-preto foi reduzida em 

comparação com a cultura em monocultivo (LEMOS et al., 2012). 

Para picão-preto verificou-se médias superiores para Gs e CE quando em 

monocultura e, maiores valores para Ci e E quando em convivência com a soja no 

experimento I (Tabela 4). No experimento II, caruru apresentou valores maiores 

quando em mistura com a soja para as variáveis A, Gs e CE, enquanto que, o Ci em 

monocultivo apresentou média 13% superior à mistura com a cultura. Dessa forma 

os resultados demonstram, em geral, efeito positivo da competição nos parâmetros 

fotossintéticos do caruru (C4), não influenciando o picão-preto (C3).  
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Tabela 4 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs), concentração de CO2 
subestomática (Ci), taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e 
eficiência do uso da água (EUA) de plantas de soja e picão-preto ou caruru em 
competição. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016.  

Proporção 
plantas 

A Gs Ci E CE EUA 

Experimento I (soja:picão-preto) 

100% Soja 17,53  a
1
 0,80  a 267,88  a 6,05  a 0,060  b 2,63  b 

50% Soja    15,94  b 0,61  b 171,28  b 4,14  b 0,102  a 4,27  a 

C.V. (%) 2,55 8,82 2,77 7,20 2,61 10,03 

100% Picão    13,97 
NS

 0,97  a 147,54  b 8,24  b 0,095  a   1,69 
NS

 

50% Picão    14,40 0,73  b 207,59  a 9,63  a 0,069  b    1,50 

C.V. (%) 6,24 14,26 5,17 4,03 7,25 7,12 

 Experimento II (soja:caruru) 

100% Soja   14,52  a 0,67  a 266,87  a 6,01  a 0,054  b 2,43  b 

50% Soja   12,96  b 0,42  b 128,48  b 3,37  b 0,101  a 4,06  a 

C.V. (%) 4,52 9,51 4,34 13,97 7,19 16,72 

100% Caruru   16,16  b 0,19  b 149,70  a    3,84 
NS

 0,108  b  4,33 
NS

 

50% Caruru   17,59  a 0,24  a 129,56  b         4,49 0,136  a    3,91 

C.V. (%) 4,72 10,50 4,59 14,64 5,27  13,15 
NS

 Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra na coluna, comparando 

proporções de cada espécie para cada variável, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
Médias de duas estações de cultivo (safras 2014/15 e 2015/16). 

 

 

A Gs é dependente de uma série de fatores, como o número e tamanho dos 

estômatos, além de características dependentes de fatores endógenos e ambientais 

(BRODRIBB; HOLBROOK, 2003). A variação na Gs em função do aumento da 

população de plantas em competição pode afetar diretamente o suprimento de água, 

como foi verificado em trabalho com braquiária (Brachiaria brizantha Hochst.) 

competindo com cana-de-açúcar (Saccharum officinarum L.) em que, o aumento da 

população da planta daninha C4 promoveu maior extração de água disponível no 

solo, induzindo as plantas ao fechamento dos estômatos (GALON et al., 2011). 

A EUA é diretamente relacionada com a dinâmica de abertura e fechamento 

dos estômatos, pois quando as plantas absorvem CO2, a água é perdida por 

transpiração com intensidade variável dependendo do gradiente de potencial entre a 

câmara subestomática na folha e a atmosfera (CONCENÇO et al., 2009). A 

vantagem ecológica que as plantas obtêm ao regular a transpiração é manter 

relação linear com a EUA, otimizando as trocas gasosas (TORRES; SCHIAVINATO, 

2008). Assim, a EUA é característica que pode ser intrínseca da espécie e pode 

minimizar as perdas competitivas por água em situação de competição, sendo que 
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espécies com mecanismo fotossintético C4, como o caruru, geralmente apresentam 

alta EUA (GUREVITCH; SCHEINER; FOX, 2009).  

Neste estudo observou-se que, a competição interespecífica de picão-preto 

e/ou caruru afetou negativamente os parâmetros fotossintéticos da cultura, enquanto 

que, para caruru quando em convivência com a soja observou-se efeito positivo nos 

mesmos parâmetros (Tabela 4). Resultado diferente deste foi observado em trabalho 

avaliando leiteira e soja em competição (ULGUIM et al., 2017). 

Plantas com mecanismo fotossintético C4 poderiam apresentar vantagem 

fotossintética em relação à C3, pois a diminuição das concentrações de CO2 no 

dossel das plantas em competição favoreceria a enzima fosfoenolpiruvato 

carboxilase (PEP) (TAIZ et al., 2017). Esta enzima atua eficientemente e 

especificamente como carboxilase com cerca de 100 vezes maior eficiência que a 

enzima rubisco (ribulose 1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase), o que favorece a 

manutenção do potencial fotossintético das plantas C4 (SILVA et al., 2007). Cabe 

ressaltar que o crescimento e desenvolvimento, assim como o estádio fenológico 

das plantas, podem influenciar na fotossíntese, causando incrementos na atividade 

fotossintética e alterando a resposta da fotossíntese à variação dos fatores 

ambientais (RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2004).  

Em relação ao teor de pigmentos fotossintéticos analisados no experimento I, 

observou-se para a cultura da soja maiores valores de Cla, Clb e Cltot quando em 

mistura com picão-preto, enquanto que, A/B apresentou redução de mais de 25% 

quando em convivência com a planta daninha (Tabela 5). Para picão-preto quando 

em mistura com a soja, observou-se aumento de aproximadamente 35% no teor de 

Clb e, redução na mesma proporção para a relação A/B. Dessa forma, pode-se 

inferir que, a competição com picão-preto não interferiu no conteúdo de clorofilas e 

carotenoides nas plantas de soja.  

As moléculas de clorofilas a são os principais pigmentos responsáveis pela 

captura de luz para as reações fotoquímicas na fotossíntese, presentes nos centros 

de reação dos fotossistemas. Assim, o declínio desses compostos pode 

comprometer a atividade fotossintética, prejudicando o desenvolvimento das plantas 

(RAMESH et al., 2002). Em soja convivendo com população mista de plantas 

daninhas verificou-se redução no teor de clorofila foliar (SABERALIA, MOHAMMADI; 

2015). Segundo Rubin (2012) a cultura do arroz competindo com arroz-vermelho 

apresentou incremento nos teores de Cla, Clb, Cltot e CRT. Em trabalho analisando 
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a competição entre soja e leiteira observou-se que, a competição com a planta 

daninha não interferiu no conteúdo de CLO e CRT da cultura (ULGUIM et al., 2017). 

 

 

Tabela 5 - Teores de clorofila a (Cla), b (Clb), total (Cltot), relação da clorofila a e b (A/B) e 
carotenoides totais (CRT) extraídos de folhas de soja e picão-preto ou caruru em 
competição. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção 
plantas 

Cla (mg g
-1

) Clb (mg g
-1

) Cltot (mg g
-1

) A/B (mg g
-1

) CRT (mg g
-1

) 

Experimento I (soja:picão-preto) 

100% Soja     2,43  b
1
 0,84 b 3,27 b 2,93 a    0,70

 NS
 

50% Soja          2,87  a 1,35 a 4,22 a 2,12 b 0,75 

C.V. (%) 8,03 9,18 6,51 11,54 10,06 

100% Picão    2,68
 NS

 0,94 b    3,62
 NS

 2,85 a    0,68
 NS

 

50% Picão 2,64 1,43 a 4,02 1,85 b 0,70 

C.V. (%) 6,35 13,23 8,40 20,00 11,52 

 Experimento II (soja:caruru) 

100% Soja    2,92
 NS

 1,36 a 4,28 a 2,15 b    0,76
 NS

 

50% Soja 2,63 0,79 b 3,42 b 3,33 a 0,67 

C.V. (%) 6,87 18,87 6,86 20,50 6,46 

100% Caruru    1,17
 NS

    0,26
 NS

    1,43
 NS

    4,50
 NS

    0,35
 NS

 

50% Caruru 1,07 0,25 1,32 4,28 0,34 

C.V. (%) 12,58 11,35 10,22 14,08 11,82 
NS

 Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra na coluna, comparando 

proporções de cada espécie para cada variável, não diferem significativamente pelo teste (p≤0,05). 
Médias de duas estações de cultivo (safras 2014/15 e 2015/16). 

 

 

No experimento II, a análise do teor de pigmentos fotossintéticos evidenciou 

maiores valores para Clb e Cltot da soja em monocultivo, contudo, para relação A/B 

houve redução de cerca de 35% nesta mesma situação (Tabela 5). Para caruru, não 

se observou diferença significativa para o teor de pigmentos fotossintéticos. Assim, a 

competição entre a cultura e caruru influencia negativamente no teor de pigmentos 

fotossintéticos da soja, não acarretando nenhum prejuízo ao caruru.  

A relação entre o conteúdo de Cla e Clb, expressa a capacidade da planta em 

capturar luz sob condições de baixa luminosidade ou sombra (NAKAZONO et al., 

2001). Dessa forma, plantas com menor relação A/B, tem melhor desempenho 

comparadas com maiores valores (NAKAZONO et al., 2001), conforme observado 

no experimento I para soja e picão-preto em mistura e/ou soja em monocultivo no 

experimento II (Tabela 5). 

O conteúdo de CRT totais não apresentou diferença estatística em nenhuma 

situação estudada nos experimentos I e II (Tabela 5). A competição de arroz com 
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arroz-vermelho caracterizou baixo potencial de interferência no conteúdo de CRT 

das espécies, refletindo em menor efeito negativo no conteúdo de Cla e Clb 

(NOHATTO, 2014). A elevação dos teores de Cla e Cltot na cultura da soja, quando 

em igual ou menor proporção que biótipos de capim pé-de-galinha, foi acompanhada 

do aumento de CRT (FRANCO, 2014). 

Os CRT são importantes pigmentos das plantas que absorvem energia, 

transferindo-a para a clorofila durante o processo de fotossíntese, sendo 

considerado um pigmento coletor de luz acessório (TAIZ et al., 2017). Entretanto, os 

CRT desempenham outras funções, tais como proteger o aparato fotossintético de 

espécies reativas de oxigênio (EROs), dissipando a excitação da clorofila e 

liberando-a na forma de calor, funcionando como agente antioxidante; e, função 

estrutural, exercendo papel importante para o funcionamento do fotossistema I e 

para a estabilidade do complexo antena (GILL; TUTEJA, 2010).  

Para as variáveis que avaliam o estresse oxidativo observou-se que, no 

experimento I, tanto a soja como picão-preto apresentaram aumento no teor de H2O2 

e TBARS quando em mistura (Tabela 6). Resultado similar foi observado 

analisando-se arroz em competição com arroz-vermelho em que, o teor de H2O2 do 

arroz foi maior na mistura com a planta daninha (NOHATTO, 2014), indicando que a 

competição interespecífica foi prejudicial para a associação.  

 

 

Tabela 6 - Teor de peróxido de hidrogênio (H2O2) (mM/g), TBARS (nM MDA g
-1

 de MF) e 
extravasamento celular (EC - %) extraídos de folhas de soja e picão-preto ou caruru em 
competição. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção  
plantas 

H2O2 TBARS EC   Proporção 
plantas 

H2O2  TBARS EC  

Experimento I (soja:picão-preto)  Experimento II (soja:caruru) 

100% Soja   2,82 b
1
  18,14 b    33,21

 NS
  100% Soja 0,72 

NS
 18,26 b 31,98 

NS
 

50% Soja     3,58 a 19,73 a      33,80  50% Soja  0,56 38,52 a    34,01 

C.V. (%) 10,99 3,74 3,27  C.V. (%) 11,34   15,82 4,15 

100% Picão 1,47 b  18,66 b    31,12
 NS

  100% Caruru 0,26 a  14,59 
NS

 34,93 
NS

 

50% Picão 2,57 a 23,94 a      32,15  50% Caruru 0,16 b   12,11    34,82 

C.V. (%)     15,98 3,64 2,66  C.V. (%) 7,93   12,89      1,60 
NS

 Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra na coluna, comparando 

proporções de cada espécie para cada variável, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
Médias de duas estações de cultivo (safras 2014/15 e 2015/16). 

 

 

Analisando-se a cultura no experimento II, observou-se aumento de 

aproximadamente 50% no teor de MDA quando em mistura com caruru, enquanto 
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que, evidenciou-se redução de cerca de 40% no teor de peróxido de hidrogênio das 

plantas de caruru em convivência com a soja (Tabela 6). Isto demonstra que, a 

competição intraespecífica entre plantas de caruru tem menor capacidade de causar 

dano celular que a competição interespecífica com soja (mistura). Em trabalho 

realizado com a cultura da soja em convivência com leiteira não observou-se 

diferença estatística para o conteúdo de H2O2 e TBARS (ULGUIM et al., 2017). 

Para a variável extravasamento de eletrólitos, não se constatou efeito da 

competição em nenhum dos experimentos (Tabela 6). Este resultado foi similar ao 

observado por Nohatto (2014) sugerindo que, o dano celular em resposta ao 

estresse oxidativo não foi suficientemente capaz de provocar aumento na presença 

de íons e compostos polares no citosol, podendo estar relacionados ao incremento 

na eficiência do sistema antioxidante das plantas ao longo do tempo, os quais atuam 

para reduzir os danos celulares decorrente do estresse imposto pela competição. 

Neste estudo, em geral, a competição interespecífica foi mais prejudicial para 

soja e picão-preto, aumentando o estresse oxidativo, reduzindo variáveis 

fotossintéticos e morfológicas, não interferindo no conteúdo de clorofilas e 

carotenoides. A competição intraespecífica foi mais pronunciada para caruru, 

elevando o teor de H2O2 nas plantas, influenciando nas variáveis fotossintéticas e 

morfológicas, não influenciando no teor de pigmentos fotossintéticos. 

 

 

2.4 Conclusões 

 

Na competição entre plantas com rota fotossintética C3, a soja apresenta-se 

mais competitiva que o picão-preto, enquanto que quando se tem plantas com rotas 

diferentes convivendo, o caruru (C4) mostra-se mais competitivo que a cultura (C3). 

A competição interespecífica é mais prejudicial para soja e picão-preto, 

interferindo negativamente nos parâmetros fotossintéticos e aumentando o estresse 

oxidativo, enquanto que a competição intraespecífica é mais pronunciada para 

caruru, influenciando na fotossíntese e elevando o teor de H2O2 nas plantas. 

A competição não interfere no conteúdo de clorofilas e carotenoides nas 

plantas de soja e picão-preto. Contudo, a competição entre a cultura da soja e 

caruru, influencia no teor de pigmentos fotossintéticos da soja em menor grau, não 

acarretando nenhum prejuízo a planta daninha.  
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3 CAPÍTULO II – Resposta da cultura da soja e de plantas daninhas C3 e C4 

submetidas a diferentes temperaturas   

 

 

3.1 Introdução 

 

A soja (Glycine max L. Merr.) é uma planta anual, pertence à família 

Fabaceae, com rota fotossintética C3, originária do continente asiático (ZISKA, 

2012). A área semeada de soja no Brasil totalizou cerca de 35 milhões de hectares 

na safra 2017/18, sendo responsável por aproximadamente 60% da área cultivada 

do País (CONAB, 2018). Vários fatores podem afetar negativamente a produtividade 

da soja, dentre eles a competição com plantas daninhas e condições ambientais 

desfavoráveis ao desenvolvimento da cultura, como temperaturas elevadas.  

A presença de plantas daninhas até o início do estádio de desenvolvimento 

reprodutivo R5 (inicio da granação) pode causar redução de 8 a 55% na 

produtividade da cultura (VAN ACKER et al., 1993a, b). Diversas espécies de 

plantas daninhas são comumente encontradas na soja com habilidade competitiva 

diferencial, contudo, espécies que sejam morfológica e/ou fisiologicamente 

próximas, como o picão-preto (Bidens pilosa L.) e o caruru (Amaranthus viridis L.) 

costumam apresentar exigências semelhantes em relação aos recursos, tornando 

mais intensa a competição (SILVA; DURIGAN, 2006).  

Estudos mostram que a temperatura média global pode aumentar de 0,3 a 

4,8°C até o final do século (IPCC, 2018). Tanto o aumento da temperatura média 

quanto os episódios de temperaturas extremas por curtos períodos de tempo geram 

impactos negativos no crescimento e desenvolvimento de culturas (WHEELER et al., 

2000). Contudo, pouco se sabe a respeito do efeito das alterações climáticas sobre 
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a produção da soja, uma vez que esse tipo de estresse não afeta somente a cultura 

isoladamente, mas também a interação cultura/planta daninha. 

As respostas às mudanças ambientais podem variar entre as espécies 

cultivadas, especialmente entre plantas C3 e C4 (VÍTOLO; SOUZA; SILVEIRA, 2012). 

As espécies com metabolismo fotossintético C4 têm atividade fotorrespiratória muito 

baixa e geralmente são mais eficientes no uso da água, conferindo a essas plantas 

maior tolerância a temperaturas mais altas (YOSHIMURA et al., 2004; SAGE; 

KUBIEN, 2007; VÍTOLO; SOUZA; SILVEIRA, 2012). No entanto, espécies C3 

tendem a apresentar maior plasticidade fenotípica da fotossíntese que espécies C4, 

possivelmente contribuindo para o aumento da restrição na distribuição geográfica e 

ecológica das plantas C4 (SAGE; MCNKOWN, 2006). 

O efeito da temperatura no desenvolvimento e sobrevivência das plantas 

depende da intensidade e duração do estresse por temperatura (VÍTOLO; SOUZA; 

SILVEIRA, 2012). Período prolongado, com temperatura moderadamente elevada 

ou exposição breve a temperatura extrema pode prejudicar gravemente a planta 

(GEORGIEVA, 1999; SHEN et al., 2008). Nas plantas C3, a taxa de assimilação de 

CO2 é geralmente limitada pela atividade da ribulose-1,5-bisfosfato 

carboxilase/oxigenase (rubisco). O estresse térmico inibe a fotossíntese, 

principalmente por causar alterações não estomáticas, como redução da capacidade 

da cadeia de transporte de elétrons e da atividade da rubisco, aumentando a taxa 

fotorrespiratória (WAY; OREN, 2010). 

Esta influência da temperatura não é fator limitante para as espécies C4, 

especialmente quando os níveis intercelulares de CO2 são mantidos (CARMO-SILVA 

et al., 2008). O aparato fotoquímico pode apresentar maior tolerância ao aumento de 

temperatura, mantendo a taxa de transporte de elétrons estável e assim, alterações 

nos parâmetros fotossintéticos das plantas quando submetidas a altas temperaturas 

têm demostrado serem bons indicadores de termotolerância (WAHID et al., 2007). 

A redução das taxas de assimilação de CO2 e a manutenção das taxas de 

transporte de elétrons podem gerar sobrecarga de energia no aparato fotoquímico, 

resultando na produção de espécies reativas de oxigênio (EROs) e subsequente 

estresse oxidativo nos cloroplastos (BLOKHINA et al., 2003; WAHID et al., 2007). No 

entanto, a acumulação de EROs e o estresse oxidativo dependem do equilíbrio entre 

as taxas de produção de EROs e a capacidade do sistema de defesa antioxidante 

(SILVA et al., 2010). Nos cloroplastos e peroxissomos a proteção oxidativa está 
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associada especificamente à atividade das isoformas de superóxido dismutase 

(SOD), ascorbato peroxidase (APX) e catalase (CAT) (CAVALCANTI et al., 2004). 

Em geral, espécies ou genótipos reportados como tolerantes a altas temperaturas 

apresentaram maior resposta antioxidante quando submetidos ao estresse 

(SNIDER; OOSTERHUIS; KAWAKAMI, 2010).  

O estresse por altas temperaturas é considerado um dos principais fatores 

ambientais que limitam o crescimento e a produtividade das plantas, induzindo 

alterações morfofisiológicas, bioquímicas e moleculares, além de respostas que 

influenciam processos celulares das plantas, incluindo parâmetros fotossintéticos, 

sendo que todos afetam a produtividade e qualidade da produção das culturas 

(AINSWORTH; ORT, 2010; ALBERT et al., 2011). Diante do exposto, os objetivos do 

presente estudo foram: comparar as respostas fisiológicas e bioquímicas da soja (via 

fotossintética C3), do picão-preto (C3) e do caruru (C4), submetidos à temperatura 

elevada; determinar as respostas fisiológicas e bioquímicas da soja em competição 

com caruru sob elevada temperatura; e, avaliar o efeito do estresse térmico e 

recuperação das plantas na interação cultura/planta daninha. 

 

 

3.2 Material e Métodos 

 

Os experimentos foram conduzidos em casa de vegetação e laboratórios 

pertencentes ao CEHERB/FAEM/UFPel. Para a realização dos estudos, a cultivar de 

soja utilizada foi NA 5909 RG e as sementes de caruru e picão-preto foram 

coletadas em área não agrícola, no município de Liberato Salzano, Rio Grande do 

Sul (RS). A apresentação do material e métodos específicos de cada experimento 

estão descritos abaixo. 

 

 

3.2.1 Resposta das plantas a elevada temperatura 

 

Conduziu-se experimento no período de dezembro de 2014 a janeiro de 2015, 

em delineamento experimental inteiramente casualizado, com quatro repetições. Os 

tratamentos foram arranjados em esquema fatorial, cujo fator A foi composto por 

diferentes temperaturas (25 e 40ºC); e, o fator B por distintas espécies de plantas 
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(caruru, picão-preto e soja). As unidades experimentais constituíram-se de vasos 

plásticos com capacidade para 0,75L e, as sementes foram semeadas com 

população superior a desejada, com posterior desbaste aos três dias após a 

emergência (DAE), mantendo-se uma planta por vaso. O tipo de solo utilizado e a 

correção da fertilidade são similares à metodologia descrita no Capítulo I.   

As plantas foram mantidas em casa de vegetação até 30 DAE sob mesmas 

condições de umidade e temperatura e, posteriormente foram transferidas para 

pequenas casas de vegetação com temperatura controlada em que foram aplicados 

os tratamentos. Realizaram-se as avaliações e coleta do material vegetal em quatro 

épocas distintas às 24, 28, 32 e 36 horas de tratamento (HT) com as diferentes 

temperaturas, equivalentes às 7:00, 11:00, 15:00 e 19:00 horas (horário local), 

respectivamente.  

Avaliaram-se parâmetros fotossintéticos quando as plantas de soja estavam 

em estádio vegetativo V8, caruru e picão-preto entre 10-12 folhas, coletando-se 

amostras foliares que foram armazenadas a -80°C até o momento da análise do teor 

de clorofilas, peróxido de hidrogênio (H2O2), peroxidação lipídica (TBARS) e 

extravasamento celular, conforme descrito no Capítulo I. Em adição, avaliou-se o 

teor de prolina (PROL), proteínas totais (PROT) e atividade das enzimas SOD, CAT 

e APX.  

O teor de PROL foi determinado segundo metodologia descrita por Bates, 

Waldren e Teare (1973), com modificações. Para isso macerou-se 0,2g de tecido 

vegetal em nitrogênio líquido, adicionou-se 2mL de ácido sulfossalicílico 3% (m/v) e 

centrifugou-se a 9300g por 10 minutos a temperatura ambiente. Coletou-se 1mL do 

sobrenadante no qual adicionou-se 1mL de ninhidrina ácida (1,25g de ninhidrina; 

30ml de ácido acético glacial; 20ml de ácido fosfórico 6M) e 1mL de ácido acético 

glacial. Incubou-se a 95ºC por 1 hora e em seguida resfriou-se em banho de gelo por 

10 minutos. Acrescentou-se 3mL de tolueno, agitou-se em vortex e coletou-se 

apenas a fase superior da amostra para leitura da absorbância a 520nm. Os 

resultados foram expressos em µmol de prolina g-1 MF, através da elaboração de 

curva padrão de PROL com concentrações conhecidas. 

Para determinar a atividade das enzimas antioxidantes SOD, CAT e APX, 

primeiramente procedeu-se a extração, em que 0,2g de amostra foi macerada em 

almofariz de porcelana, na presença de nitrogênio líquido. Em seguida, adicionaram-

se 900µL de tampão fosfato 200mM (pH 7,8), 18µL de EDTA 10mM, 180µL de ácido 
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ascórbico 200mM e 702µL de água ultrapura e centrifugado a 13000g, a 4°C por 20 

minutos. A partir deste extrato quantificou-se a PROT das amostras pelo método de 

Bradford (1976), adicionando-se 60µL do extrato em 2mL de solução de Bradford e 

realizando-se a leitura da absorbância no comprimento de onda de 595nm. 

Elaborou-se a curva padrão com globulina e os resultados foram expressos em 

miligramas de proteína (mg proteína) por MF.  

A atividade da SOD foi determinada segundo metodologia adaptada de 

Peixoto (1999), a partir de Del Longo et al. (1993) e Giannopolitis e Ries (1977). Por 

esse método, determinou-se a inibição da redução do NBT (ρ-nitro blue tetrazolium) 

pelo extrato enzimático, evitando-se assim, a formação do cromóforo. Neste ensaio, 

uma unidade de atividade enzimática (UA) de SOD foi considerada como a 

quantidade de enzima necessária para obter-se 50% de inibição da redução do NBT 

pela SOD contida no extrato enzimático. Para a reação, adicionaram-se em tubo de 

ensaio 1mL de tampão fosfato de potássio 100mM (pH 7,8), 400µL de metionina 

70mM, 20µL de EDTA 10µM, 390µL de água ultrapura, 150µL de NBT 1mM, 20µL 

de riboflavina 0,2mM e 20µL de extrato. Em seguida os tubos foram levados para 

câmara iluminada por lâmpada fluorescente de 15 Watts, por período de 10 minutos, 

sendo então realizada a leitura da absorbância a 560nm. Para o cálculo, o branco da 

reação foi considerado como sendo tubos que não continham extratos, exposto e 

não expostos à luz. A atividade foi determinada pelo cálculo da quantidade de 

extrato que inibiu 50% da reação de NBT e expressa em UA mg-1 proteína minuto-1.  

As atividades da CAT e APX foram determinadas pelo consumo de H2O2, 

coeficiente de extinção 39,4 e 2,9mM cm-1, respectivamente. Para a CAT a mistura 

de reação continha 1mL do tampão fosfato de potássio 200mM (pH 7,0), 850µL de 

água ultrapura, 100µL de peróxido de hidrogênio 250mM e 50µL do extrato. 

Realizou-se a leitura da absorbância em espectrofotômetro (Ultrospec 6300 Pro 

UV/Visível – Amersham Bioscience), no comprimento de onda de 240nm, durante 90 

segundos, com leituras em intervalos de 7 segundos. Para quantificar a APX a 

mistura de reação continha 1mL de tampão fosfato de potássio 200mM (pH 7,0), 

750µL de água ultrapura, 100µL de ácido ascórbico 10mM, 100µL de peróxido de 

hidrogênio 2mM e 50µL do extrato. Realizou-se a leitura da absorbância no 

comprimento de onda de 290nm, durante 90 segundos, com leituras em intervalos 

de 7 segundos. Para ambas as enzimas, para efeito de cálculos, considerou-se que 

o decréscimo de uma unidade de absorbância era equivalente a uma unidade ativa 
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(UA). As atividades do extrato total foram determinadas a partir da quantidade de 

extrato que reduziu a leitura de absorbância em uma UA, e expressos em UA mg-1 

proteína minuto-1.  

Os dados obtidos foram analisados quanto à normalidade e, posteriormente 

submetidos à análise de variância (p≤0,05). No caso de ser constatada significância 

estatística, as diferentes espécies foram comparadas pelo teste de Duncan (p≤0,05) 

e as temperaturas pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

3.2.2 Resposta das plantas a elevada temperatura e competição 

 

No período de dezembro de 2014 a fevereiro de 2015 conduziu-se 

experimento em série de substituição, em delineamento experimental inteiramente 

casualizado, com quatro repetições. Os tratamentos foram arranjados em esquema 

fatorial, cujo fator A foi composto por diferentes temperaturas (25 e 40ºC); e, o fator 

B, por distintas proporções de plantas de soja e caruru, sendo as mesmas: 100:0 

(estande puro de soja), 50:50 e 0:100% (estande puro de caruru) equivalentes a 

10:0, 5:5 e 0:10 plantas vaso-1.  

As unidades experimentais constituíram-se de vasos com capacidade para 

quatro litros e diâmetro de 22cm. A semeadura foi realizada em bandejas de 

polietileno, sendo que, quando as plantas se encontravam com as primeiras folhas 

verdadeiras expandidas, aos 10 e 12 DAE para soja e caruru, respectivamente, 

foram transplantadas para vasos. O tipo de solo utilizado e a correção da fertilidade 

são idênticos ao descrito no Capítulo I.   

As plantas foram mantidas em casa de vegetação até 40 dias após o 

transplante (DAT) sob mesmas condições de umidade e temperatura e, 

posteriormente, foram transferidas para pequenas casas de vegetação com 

temperatura controlada em que foram aplicados os tratamentos térmicos. 

Realizaram-se as avaliações e coleta de material às 24 e 30 HT com as diferentes 

temperaturas, equivalentes às 9:00 e 15:00 horas (horário local), respectivamente.  

Avaliaram-se parâmetros fotossintéticos da soja e do competidor quando as 

plantas atingiram estádio vegetativo V6-V8 e 10-12 folhas, respectivamente, 

coletando-se amostras foliares que foram armazenadas a -80°C até o momento da 
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análise do teor de clorofilas e carotenoides (CRT), H2O2, TBARS e extravasamento 

celular, conforme metodologia descrita no Capítulo I.  

Os dados obtidos foram analisados quanto à normalidade e, posteriormente 

submetidos à análise de variância (p≤0,05). No caso de ser constatada significância 

estatística, as diferentes temperaturas e proporções foram comparadas pelo teste t 

(p≤0,05), para cada espécie competidora.   

 

 

3.2.3 Efeito do estresse térmico e recuperação das plantas na interação 

cultura/planta daninha  

 

O experimento foi conduzido no período de novembro de 2015 a janeiro de 

2016, em delineamento experimental inteiramente casualizado, com oito repetições. 

Os tratamentos foram arranjados em esquema fatorial, cujo fator A foi constituído 

por diferentes amplitudes térmicas dia/noite (10/14 horas) (temperatura controle 

(28/22 ±2ºC) e temperatura elevada (38/22 ±2ºC); e, o fator B, por proporções de 

plantas de soja e caruru, sendo as mesmas: 100:0 (estande puro de soja), 50:50 e 

0:100% (estande puro de caruru) equivalentes a 10:0, 5:5 e 0:10 plantas vaso-1.  

As unidades experimentais constituíram-se de vasos com capacidade para 

quatro litros e diâmetro de 22cm. A semeadura foi realizada em bandejas de 

polietileno, sendo que, quando as plantas se encontravam com as primeiras folhas 

verdadeiras expandidas, aos 10 e 15 DAE para soja e caruru, respectivamente, 

foram transplantadas para vasos. O solo utilizado no experimento foi classificado 

como Argissolo Vermelho-Amarelo, de textura franco-arenosa, pertencente à 

unidade de mapeamento Pelotas (EMBRAPA, 2009), com a fertilidade corrigida pela 

aplicação de 220 kg ha-1 de adubo na formulação 05-20-20, de acordo com análise 

de solo (SOCIEDADE..., 2004).  

As plantas foram mantidas em casa de vegetação até 20 dias após o 

transplante (DAT) sob mesmas condições de umidade e temperatura e, 

posteriormente foram transferidas para pequenas casas de vegetação com 

temperatura controlada em que foram aplicados os tratamentos térmicos. Aos 40 

DAT (20 dias após o tratamento) realizou-se a análise das variáveis em situação de 

estresse (SE) (tratamento temperatura controle e elevada), em quatro repetições. 

Avaliou-se o teor de clorofila (CLO), estatura (EST), área foliar (AF), massa seca da 
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parte aérea (MS) e parâmetros fotossintéticos da soja e do competidor (soja em 

estádio V4-V6; caruru com 8-9 folhas) em SE. Amostras foliares foram coletadas e 

armazenadas a -80°C para análise de clorofilas (clorofila a (Cla), b (Clb), total (Cltot) 

e relação da clorofila a e b (A/B)), danos celulares, PROL e atividade enzimática em 

laboratório. As variáveis foram analisadas conforme descrito no Capítulo I e II. 

Aos 40 DAT quatro unidades experimentais submetidas a temperatura 

elevada retornaram as condições controle com o objetivo de avaliar a recuperação 

das plantas (tratamento R-TE). Às 24 horas após a recuperação investigou-se os 

parâmetros fotossintéticos nos tratamentos temperatura controle e R-TE, coletando-

se amostras para análises em laboratório conforme citado acima. Aos 10 dias após a 

R-TE analisou-se o teor de CLO, EST, AF e MS (soja em estádio V8, caruru com 10-

12 folhas). 

Para análise dos dados de CLO, EST, AF e MS foi utilizado o método da 

análise gráfica da produtividade relativa (PR) (COUSENS, 1991; RADOSEVICH, 

1987; ROUSH et al., 1989), calculando-se também índices de competitividade 

relativa (CR), coeficientes de agrupamento relativo (K) e de competitividade (C), de 

acordo com metodologia descrita no Capítulo I.  

Para analisar estatisticamente a produtividade relativa, primeiramente foi 

calculada a diferença para os valores de PR (DPR) obtidos na proporção de 50% de 

plantas, em relação aos valores pertencentes às retas hipotéticas obtidas nas 

respectivas proporções (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c; PASSINI; 

CHRISTOFFOLETI; YADA, 2003). Em seguida, foi utilizado o teste t (p≤0,05) para 

testar as diferenças nos índices DPR, PRT, CR, K e C (HOFFMAN; BUHLER, 2002; 

ROUSH et al., 1989). As hipóteses de nulidade para testar as diferenças de DPR e 

C são de que as médias são iguais a zero (H0=0); para PRT e CR, que as médias 

são iguais a um (H0=1); para o índice K, que as médias das diferenças entre Ksoja e 

Kcompetidor são iguais a zero [H0=(Ksoja-Kcompetidor)=0]. O critério para 

considerar a existência de diferenças em competitividade, para os índices CR, K e 

C, foi de que, no mínimo em dois índices, ocorressem diferenças pelo teste t 

(BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c).  

Os dados obtidos foram analisados quanto à normalidade e, posteriormente 

submetidos à análise de variância (p≤0,05). No caso de ser constatada significância 

estatística, as amplitudes térmicas e proporções foram comparadas pelo teste t 

(p≤0,05), para cada espécie competidora. 
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3.3 Resultados e Discussão 

 

A apresentação dos resultados e discussões de cada experimento estão 

descritos abaixo, adotando-se a sequência do material e métodos. 

 

 

3.3.1 Resposta das plantas a temperatura elevada 

 

Para as variáveis fotossintéticas analisadas às 24 horas de tratamento (HT) 

evidenciou-se interação entre os fatores espécie e temperatura para fotossíntese 

líquida (A), condutância estomática (Gs), concentração de CO2 subestomática (Ci), 

taxa de transpiração (E) e eficiência do uso da água (EUA); para a variável eficiência 

da carboxilação (CE) verificou-se efeito simples de ambos os fatores. Às 28 HT 

observou-se interação entre os fatores analisados para os parâmetros A, Gs, Ci e E; 

contudo, para CE e EUA verificou-se somente efeito simples do fator espécie. Em 

relação aos parâmetros analisados às 32 HT constatou-se interação entre os fatores 

espécie e temperatura para as variáveis fotossintéticas A, Gs, Ci, E e CE; já, para 

EUA verificou-se somente efeito simples de ambos os fatores. Às 36 HT verificou-se 

interação entre os fatores para A, Ci, E, CE e EUA, enquanto que para Gs se 

verificou somente efeito do fator temperatura. 

Analisando-se o comportamento das espécies para os parâmetros A, Gs, Ci, 

E e CE observou-se, independente da temperatura (25 ou 40°C) e época de 

avaliação (24, 28, 32 ou 36 HT) para picão-preto, seguido pela cultura da soja, 

ambas as plantas com rota fotossintética C3, maiores valores para estas variáveis 

quando comparados ao caruru, que possui via C4 (Tabelas 7 e 8). Para a EUA, 

denotou-se que, em geral, o caruru foi mais eficiente que a soja e picão-preto 

independente da temperatura e épocas de avaliação.  

 Comparando-se as temperaturas, verificou-se para caruru e picão-preto às 

24 HT maior A aos 40°C que aos 25ºC, bem como em caruru às 28 HT. Na cultura 

da soja às 28 HT, caruru às 32 HT, assim como soja e picão-preto às 36 HT 

observou-se maior A na temperatura de 25°C, comparada à temperatura de 40°C 

(Tabelas 7 e 8). Em trabalhos realizados com espécies C3 como trigo (Triticum 

aestivum L.), arroz (Oryza sativa L.) e arroz-vermelho (Oryza spp.) sob estresse 
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térmico, observou-se redução de 48, 20 e 33% na A, respectivamente (SHAH; 

PAULSEN, 2003; HASSAN, 2006; OLIVEIRA, 2017).  

 

 

Tabela 7 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs), concentração de CO2 
subestomática (Ci), taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e 
eficiência do uso da água (EUA) de plantas de caruru, picão-preto e soja, avaliadas 
após 24 e 28 horas de tratamento (HT) com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, 
Capão do Leão/RS, 2015. 

Espécie 

24 HT  28 HT 

25ºC 40ºC 25ºC 40ºC 

A (μmol CO2 m
-2

 s
-1

) 

Caruru  5,60 C
1
b

2
 10,71 Ba 8,78 Bb 11,24 Ba 

Picão-preto  13,50 Bb 17,52 Aa 18,00 Aa 16,50 Aa 

Soja  17,67 Aa 16,55 Aa 18,08 Aa 11,46 Bb 

C.V. (%)         6,35 9,08 

  Gs (mol H2O m
-2

 s
-1

) 

Caruru  0,11 Cb 0,16 Ba 0,09 Ba 0,10 Ba 

Picão-preto  0,39 Aa 0,20 Ab 0,35 Aa 0,25 Ab 

Soja  0,34 Ba 0,14 Bb 0,32 Aa 0,14 Bb 

C.V. (%)        9,20 16,11 

  Ci (μmol CO2 mol
-1

) 

Caruru  149,41 Ba 172,28 Aa 160,40 Ba 149,40 Ba 

Picão-preto  271,25 Aa 206,00 Ab  262,50 Aa 235,80 Aa 

Soja  263,00 Aa 179,00 Ab  281,00 Aa 174,70 Bb 

C.V. (%)      22,38 10,32 

 
E (mmol H2O m

-2
 s

-1
) 

Caruru  1,43 Ba 1,11 Ca 1,99 Ca       1,49 Cb 

Picão-preto  6,87 Aa 4,04 Ab 7,19 Aa 4,76 Ab 

Soja  6,32 Aa 2,41 Bb 6,42 Ba 2,78 Bb 

C.V. (%)     14,75 12,27 

  CE (μmol m
-2

 s
-1

) 

Caruru  0,038 Cb
 

0,064 Ba 0,078 Aa 0,075 Ba 

Picão-preto  0,050 Bb
  

0,088 Aa 0,081 Aa 0,082 Aa 

Soja  0,068 Ab 0,093 Aa 0,058 Ba 0,066 Ba   

C.V. (%)    14,19 14,18 

  EUA (μmol CO2 mmol H2O
-1

) 

Caruru  4,06 Ab 9,72 Aa 6,07 Aa 5,65 Aa 

Picão-preto  1,98 Bb 4,40 Ca 2,95 Ba 2,74 Ba 

Soja  2,82 Bb 6,99 Ba 2,52 Ba 2,51 Ba 

C.V. (%)         15,69    12,58 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando as diferentes espécies para 

cada temperatura não diferem significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas 

pela mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada espécie não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  

 

 

A temperatura do ar afeta diretamente a da folha, sendo que a temperatura 

foliar pode ser até 15°C mais alta que a do ambiente. Vale ressaltar que, plantas C3 
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tem a fotossíntese fortemente inibida quando a temperatura foliar supera os 38°C 

(GOVINDJEE, 1995). A soja se adapta melhor a regiões em que as temperaturas 

oscilam entre 20 e 30ºC, sendo a temperatura ideal para seu desenvolvimento 

próxima a 30°C (FARIAS; NEPOMUCENO; NEUMAIER, 2007). 

 

 

Tabela 8 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs), concentração de CO2 
subestomática (Ci), taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e 
eficiência do uso da água (EUA) de plantas de caruru, picão-preto e soja, avaliadas 
após 32 e 36 horas de tratamento (HT) com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, 
Capão do Leão/RS, 2015. 

Espécie 

32 HT  36 HT 

25ºC 40ºC          25ºC      40ºC 

A (μmol CO2 m
-2

 s
-1

) 

Caruru  15,28 B
1
a

2
 9,54 Bb 7,53 Ba 7,44 Ba 

Picão-preto  17,40 Aa 16,20 Aa 13,51 Aa 10,49 Ab 

Soja  15,48 ABa 17,62 Aa 11,79 Aa 10,30 Ab 

C.V. (%)            9,30        9,58 

  Gs (mol H2O m
-2

 s
-1

) 

Caruru  0,21 Ca 0,09 Bb 0,41 Ab
 

0,51 Aa 

Picão-preto  0,42 Aa 0,23 Ab 0,51 Aa
 

0,65 Aa 

Soja  0,34 Ba 0,11 Bb 0,42 Ab 0,59 Aa 

C.V. (%)            13,16          20,03 

  Ci (μmol CO2 mol
-1

) 

Caruru  206,25 Ba 132,50 Cb 200,93 Aa
 

142,00 Cb 

Picão-preto  273,25 Aa 191,25 Ba 207,25 Aa
 

  188,75 Aa 

Soja  270,00 Aa 244,25 Ab 200,25 Aa 167,00 Bb 

C.V. (%)           8,92      7,74 

 
E (mmol H2O m

-2
 s

-1
) 

Caruru  3,62 Ca 1,72 Bb 1,43 Ba 1,59 Ba 

Picão-preto  9,16 Aa 6,21 Ab 3,84 Aa 2,32 Ab 

Soja  7,82 Ba 7,02 Aa 3,31 Aa 2,34 Aa 

C.V. (%)                    12,50        17,60 

  CE (μmol m
-2

 s
-1

) 

Caruru  0,054 Aa 0,049 Ba 0,038 Ba 0,032 Ca 

Picão-preto  0,061 Aa
  

0,066 Aa 0,065 Aa 0,045 Bb 

Soja  0,055 Ab 0,065 Aa 0,059 Aa 0,056 Aa 

C.V. (%) 9,88     8,32 

  EUA (μmol CO2 mmol H2O
-1

) 

Caruru  4,23 Ab 6,07 Aa 5,33 Aa 4,70 Aa 

Picão-preto  1,90 Bb 2,71 Ba 3,57 Bb 4,51 Aa 

Soja  1,98 Bb 3,42 Ba 3,71 Ba 4,48 Aa 

C.V. (%) 17,69        14,71 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando as diferentes espécies para 

cada temperatura não diferem significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas 

pela mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada espécie não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  
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A modificação de A observada nas plantas C3 em resposta ao aumento da 

temperatura pode ser atribuída tanto a fatores estomáticos como não estomáticos, 

havendo grande variação entre espécies (SAIBO; LOURENÇO; OLIVEIRA, 2009). 

Em estresses severos, a fotossíntese é inibida devido a danos no fotossistema II 

(PSII), que é o componente fotossintético mais sensível ao estresse térmico 

(SCHRADER et al., 2004). 

Para a variável Gs do caruru, observou-se incremento de aproximadamente 

30 e 20% às 24 e 36 HT, respectivamente, na temperatura de 40°C, comparado aos 

25°C, contudo, às 32 HT denotou-se redução nesta variável submetida a 

temperatura elevada (Tabelas 7 e 8). Por outro lado, para a cultura da soja e picão-

preto houve incremento da Gs na temperatura de 25ºC, em todas as épocas de 

avaliação, exceto às 36 HT. De modo similar em trigo e cevada (Hordeum vulgare 

L.), ambas C3, observou-se redução de 34 a 64% na Gs quando submetidos a 

temperaturas médias de 33ºC, comparativamente a temperatura de 22ºC (ROLLINS 

et al., 2013; SHAH; PAULSEN, 2003). 

Nas plantas C3 observou-se redução da Gs, indicando o fechamento 

estomático em alta temperatura. Este é o primeiro mecanismo de defesa das plantas 

submetidas a temperaturas moderadas (entre 30-40°C) (SHARKEY, 2005), limitando 

a perda de água, modificando a Gs e, afetando as trocas gasosas como forma de 

resposta ao estresse (PAIVA et al., 2005). A redução da abertura estomática diminui 

a evapotranspiração, elevando a temperatura foliar e reduzindo a eficiência da 

dissipação de energia pela perda de calor latente através da evaporação de água 

(FIRMANO; KUWAHARAI; SOUZA, 2009). Houve redução de A, Gs, E e do 

potencial de água nas folhas de plantas de alcachofra (Cynara cardunculus L.) a 

medida que se aumentou o tempo de exposição em temperaturas elevadas 

(SHINOHARA; LESKOVAR, 2014) 

Para Ci e E constatou-se, em geral, nas três espécies estudadas, sob 

temperatura de 25ºC maior incremento dos valores das variáveis, independente da 

época de avaliação (Tabelas 7 e 8). Entretanto, para as variáveis CE e EUA, 

verificou-se que, em geral, o caruru, picão-preto e soja foram menos eficientes na 

temperatura de 25°C, que aos 40ºC, em todas as épocas de avaliação.  

A Gs além de reduzir a E, também influencia a Ci, que tende a diminuir, pois 

menos CO2 atinge a cavidade subestomática, contudo, a rubisco continua fixando 

pelo menos parte do CO2, pois caso contrário o CO2 se acumularia. A redução na E 
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resulta muitas vezes no aumento da EUA, pois menor quantidade de água é 

evapotranspirada para produção de certa quantidade de MS (TAIZ et al., 2017). Em 

estresse térmico moderado observam-se a supressão da condutância do mesófilo e 

o fechamento estomático nas folhas, enquanto que, em estresse severo as plantas 

aumentam a E visando o esfriamento foliar, reduzindo a taxa fotossintética e 

resultando na diminuição da EUA (CHAVES; FLEXAS; PINHEIRO, 2009).  

Comparando-se as temperaturas em todas as épocas de avaliação observou-

se que, das 24 comparações possíveis, os maiores valores para os parâmetros 

fotossintéticos da soja foram verificados em 46% das comparações aos 25°C e 25% 

aos 40°C; para picão-preto verificou-se médias superiores em 41% das 

comparações aos 25°C e 21% aos 40°C; e, o caruru 25% foi aos 25°C e 29% aos 

40°C (Tabelas 7 e 8). Os 29, 38 e 46% das comparações restantes para soja, picão-

preto e caruru, respectivamente, não se observou significância estatística. Em geral, 

o aumento da temperatura não influenciou nos parâmetros fotossintéticos das 

espécies analisadas.  

Em plantas C3 submetidas a altas temperaturas, espera-se redução na 

fotossíntese, devido ao aumento da fotorrespiração em temperaturas elevadas 

(KAISER et al., 2015). Esse resultado é proveniente da redução da solubilidade do 

CO2 em relação ao O2 nos tecidos foliares, o que resulta em menor disponibilidade 

de CO2 no sítio ativo da rubisco (WAHID et al., 2007). A fotorrespiração é relatada 

como processo evolutivo das plantas C3, que visa não apenas reduzir a perda de 

carbono em ambientes com baixa relação CO2:O2, mas também reduzir a 

fotoinibição do aparato fotossintético pelo excesso de redutores formados nos 

cloroplastos em plantas submetidas a temperatura elevadas (WAHID et al., 2007). 

Em relação ao teor de pigmentos fotossintéticos analisados às 24 HT, 

observou-se efeito simples do fator espécie para as variáveis Cla, Clb, Cltot e 

relação A/B (Tabelas 9 e 10). Às 28 e 32 HT verificou-se interação entre os fatores 

espécie e temperatura para teor de Cla, Clb, Cltot e A/B. Constatou-se interação 

entre os fatores analisados para a variável Clb às 36 HT, enquanto que para Cla, 

Cltot e A/B observou-se somente efeito simples de ambos fatores.  

Avaliando-se a Cla, Clb e Cltot verificou-se, em geral, independente da 

temperatura e época de avaliação incremento destas variáveis para picão-preto e 

soja, quando comparados ao caruru (Tabelas 9 e 10). Para a relação A/B às 24, 28 e 
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32 HT observou-se maiores valores para o caruru, seguido pelo picão-preto, 

independente da temperatura; e, às 36 HT não observou-se significância estatística.  

 

 

Tabela 9 - Teores de clorofila a (Cla), b (Clb), total (Cltot) e relação da clorofila a e b (A/B) extraídos 
de plantas de caruru, picão-preto e soja, avaliadas após 24 e 28 horas de tratamento (HT) 
com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2015. 

Espécie  

24 HT  28 HT 

25ºC   40ºC   25ºC 40ºC 

Cla (mg g
-1

) 

Caruru  1,51 A
1
a

2
 1,42 Ba 1,61 Aa 1,55 Ba 

Picão-preto  2,01 Aa 1,96 Aa 1,57 Ab 2,68 Aa 

Soja  1,54 Aa 2,06 Aa 1,60 Ab 2,39 Aa 

C.V. (%)       18,12     14,11 

  Clb (mg g
-1

) 

Caruru  0,66 Ba 0,58 Ba 0,57 Ca 0,58 Ba 

Picão-preto  1,26 Aa 1,29 Aa 0,89 Bb 1,47 Aa 

Soja  1,21 Ab 1,43 Aa 1,38 Aa 0,97 Ba 

C.V. (%)     11,48     22,92 

  Cltot (mg g
-1

) 

Caruru  2,17 Ba 2,00 Ba 2,18 Ba 2,12 Ca 

Picão-preto  3,27 Aa 3,25 Aa 2,46 Bb 4,15 Aa 

Soja  2,75 Ab 3,49 Aa 2,98 Aa 3,37 Ba 

C.V. (%)      13,07        13,82 

  Relação A/B 

Caruru  2,29 Aa 2,50 Aa 2,82 Aa 2,78 Aa 

Picão-preto  1,59 Ba 1,55 Ba 1,80 Ba 1,84 Ba 

Soja  1,27 Ba 1,44 Ba 1,16 Bb 2,74 Ba 

C.V. (%)       25,09         27,51 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando as diferentes espécies para 

cada temperatura não diferem significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas 

pela mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada espécie não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  

 

 

Em trabalho realizado por Oliveira (2017) verificou-se efeitos deletérios da 

temperatura de 40°C sobre o conteúdo de pigmentos em plantas C3, sendo que para 

arroz os teores de Cla, Cltot e CRT diminuiram em torno de 20%, mesma 

porcentagem de redução observada em Clb nas plantas de arroz-vermelho. Em 

tomate (Solanum lycopersicum L.) e cana-de-açúcar (Saccharum officinarum L.) 

observou-se aumento da proporção A/B em genótipos tolerantes a altas 

temperaturas, indicando que essas alterações estavam relacionadas à 

termotolerância (CAMEJO et al., 2005; WAHID; GHAZANFAR, 2006). 

Evidenciou-se para Cla, Clb e Cltot, em geral, incremento das variáveis para 

as três espécies quando submetidas a 40°C, em todas as épocas de avaliação, 
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exceto às 32 HT (Tabelas 9 e 10). Na temperatura de 25ºC observou-se maior 

relação A/B às 32 HT para picão-preto, enquanto que para soja verificou-se aumento 

da relação A/B às 28 e 32 HT quando submetida à temperatura de 25ºC, sendo que, 

às 36 HT observou-se comportamento inverso. Em arroz (C3), genótipos tolerantes a 

altas temperaturas mantiveram o teor de clorofilas por mais tempo comparados a 

genótipos suscetíveis (SOHN; BACK, 2007). 

 

  

Tabela 10 - Teores de clorofila a (Cla), b (Clb), total (Cltot) e relação da clorofila a e b (A/B) extraídos 
de plantas de caruru, picão-preto e soja, avaliadas após 32 e 36 horas de tratamento (HT) 
com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2015. 

 
Espécie

 

32 HT  36 HT 

25ºC 40ºC        25ºC 40ºC 

Cla (mg g
-1

) 

Caruru  1,34 B
1
a 1,26 Ba 1,36 Bb 2,65 Ba 

Picão-preto  3,62 Aa 3,21 Aa 3,25 Aa 3,98 Aa 

Soja  3,64 Aa
2
 2,76 Ab 2,71 Aa 2,53 Ba 

C.V. (%) 9,69     23,82 

  Clb (mg g
-1)

 

Caruru  0,29 Ca 0,22 Ca 0,29 Bb 0,71 Ba 

Picão-preto  1,11 Ba 1,33 Ba 0,77 Ab 1,06 Aa 

Soja  1,16 Aa 0,58 Ab 0,45 Ba 0,54 Ba 

C.V. (%) 20,98       16,42 

  Cltot (mg g
-1)

 

Caruru  1,62 Ba 1,48 Ba 1,65 Bb 3,35 Ba 

Picão-preto  4,72 Aa 4,54 Aa 4,02 Aa 5,03 Aa 

Soja  4,80 Aa 3,33 Ab 3,16 Aa 3,07 Ba 

C.V. (%) 11,10      20,35 

  Relação A/B 

Caruru  4,73 Ba 5,65 Aa 5,11 Aa 3,75 Ab 

Picão-preto  3,31 Aa 2,48 Ab 4,31 Aa 3,79 Aa 

Soja  3,14 Cb 4,99 Ba 6,08 Aa 4,73 Ab 

C.V. (%)   16,84      26,11 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando as diferentes espécies para 

cada temperatura não diferem significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas 

pela mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada espécie não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  

 

 

Das 16 possíveis comparações entre as temperaturas, em todas as épocas 

de avaliação, observou-se para soja maior teor de pigmentos fotossintéticos em 31% 

aos 40°C e 25% aos 25°C; para picão-preto verificou-se médias superiores em 25% 

das comparações aos 40°C e somente 6% aos 25°C; enquanto que, em caruru 

observou-se significância somente em 19% aos 40°C (Tabelas 9 e 10). Os 44, 69 e 

81% das comparações restantes para soja, picão-preto e caruru, respectivamente, 
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não se verificou significância estatística. Dessa forma observou-se que, não houve 

interferência da temperatura elevada no teor de pigmentos fotossintéticos da cultura 

da soja, picão-preto e caruru. 

Para as variáveis que avaliaram o estresse oxidativo observou-se interação 

entre os fatores espécie e temperatura às 24 e 28 HT para teores de H2O2, TBARS, 

extravasamento celular e teor de PROL (Tabela 11). Às 32 e 36 HT verificou-se 

interação entre os fatores estudados para as variáveis TBARS, extravasamento e 

PROL, enquanto que para H2O2 constatou-se efeito simples de ambos os fatores às 

32 HT e efeito simples do fator espécie às 36 HT (Tabela 12). 

 

 

Tabela 11 - Teores de peróxido de hidrogênio (H2O2), espécies reativas ao ácido tiobarbitúrico 
(TBARS), extravasamento celular e teor de prolina (PROL) extraídos de plantas de 
caruru, picão-preto e soja, avaliadas após 24 e 28 horas de tratamento (HT) com 
diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2015. 

Espécie 

24 HT  28 HT 

 25ºC      40ºC 25ºC 40ºC 

H2O2 (mM g
-1

 MF) 

Caruru  0,34 C
1
b

2
 0,87 Ca 0,75 Ca 0,78 Ca 

Picão-preto  0,94 Bb 1,55 Ba 2,27 Ba 2,63 Ba 

Soja  4,29 Aa 4,01 Aa 3,20 Ab 3,98 Aa 

C.V. (%)         11,14         10,51 

  TBARS (nM MDA g
-1

 de MF) 

Caruru  10,08 Cb 12,77 Ca 11,51 Cb 16,62 Ca 

Picão-preto  20,84 Bb 28,66 Aa 21,60 Bb 28,69 Aa 

Soja  24,47 Aa 25,66 Ba 25,12 Aa 23,65 Bb 

C.V. (%)      4,41       3,53 

   Extravasamento (%)  

Caruru  34,54 Ba 31,03 Cb 36,51 Ab 42,08 Aa 

Picão-preto  32,45 Cb 43,30 Aa 37,97 Ab 42,06 Aa 

Soja  37,12 Ab 41,55 Ba 37,80 Aa 36,15 Ba 

C.V. (%)      2,78         4,33 

  PROL (mg prolina g
-1

 MF)  

Caruru  0,273 Aa 0,286 Ba 0,329 Aa 0,261 Ab 

Picão-preto  0,265 Ab 0,482 Aa 0,253 Ba 0,218 Bb 

Soja  0,137 Bb 0,164 Ca 0,195 Cb 0,229 Aa 

C.V. (%)        5,38           6,37 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando as diferentes espécies para 

cada temperatura não diferem significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas 

pela mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada espécie não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  

 

 

Comparando-se as espécies verificou-se, em geral, para a cultura da soja, 

seguida do picão-preto maior incremento no teor de H2O2 e TBARS comparados ao 
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caruru, independente da temperatura e da época de avaliação (Tabelas 11 e 12). Às 

24 HT observou-se, em geral, menor extravasamento celular para caruru, enquanto 

que às 32 e 36 HT houve incremento dos valores em todas as temperaturas. Em 

geral, para a variável PROL observou-se menores teores para a cultura em todas as 

épocas de avaliação e temperaturas utilizadas.  

 

 

Tabela 12 - Teores de peróxido de hidrogênio (H2O2), espécies reativas ao acido tiobarbitúrico 
(TBARS), extravasamento celular e teor de prolina (PROL) extraídos de plantas de 
caruru, picão-preto e soja, avaliadas após 32 e 36 horas de tratamento (HT) com 
diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2015. 

     Espécie 

32 HT  36 HT 

25ºC 40ºC 25ºC 40ºC 

H2O2 (mM g
-1

 MF) 

Caruru  0,21 C
1
b

2
 1,22 Ba 0,50 Ba 0,81 Ca 

Picão-preto  1,35 Ba 1,61 Ba 3,01 Aa 2,20 Ba 

Soja  4,51 Aa 5,37 Aa 4,08 Aa 4,47 Aa 

C.V. (%) 17,40 19,67 

  TBARS (nM MDA g
-1

 de MF) 

Caruru  12,24 Ba 10,88 Ba 9,64 Cb 14,65 Ca 

Picão-preto  24,30 Aa 19,59 Ab 31,37 Aa 30,63 Aa 

Soja  22,59 Aa 20,67 Ab 24,88 Ba 19,97 Bb 

C.V. (%) 6,16 5,18 

   Extravasamento (%)  

Caruru  36,20 Aa 36,33 Aa 37,13 Aa 34,82 Ba 

Picão-preto  39,15 Aa  26,53 Cb 32,49 Bb 39,51 Aa 

Soja  38,32 Aa 33,03 Bb 37,78 Aa 38,43 ABa 

C.V. (%) 5,73 5,28 

  PROL (mg prolina g
-1

 MF)  

Caruru  0,157 Aa 0,191 Aa 0,144 Aa 0,088 Ab 

Picão-preto  0,185 Aa 0,139 Bb 0,183 Aa 0,079 Ab  

Soja  0,094 Ba 0,068 Cb 0,104 Ba 0,073 Ab  

C.V. (%) 14,59 20,05 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando as diferentes espécies para 

cada temperatura não diferem significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas 

pela mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada espécie não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Para H2O2 evidenciou-se, em geral, redução no teor desta variável para as 

três espécies quando submetidas a 25°C, independente da época de avaliação 

(Tabelas 11 e 12). Na temperatura de 25ºC houve diminuição do conteúdo de 

TBARS do caruru e picão-preto às 24 e 28 HT, assim como às 36 HT para a planta 

daninha C4 e, ainda, observou-se aumento do TBARS na soja às 28, 32 e 36 HT 

quando submetida à 25ºC. Em arroz e arroz-vermelho, plantas C3, observou-se 



71 
 

aumento de 35% no teor de H2O2, comparadas ao capim-arroz (Echinochloa spp.), 

com via C4 (OLIVEIRA, 2017). Em plantas de arroz submetidas à 40°C verificou-se 

aumento da concentração de H2O2 e TBARS (CAO; ZHAO, 2008; KUMAR et al., 

2014). 

Uma das principais fontes de H2O2 em células fotossintetizantes é a 

fotorrespiração, mais especificamente a reação de oxidação do glicolato, o que 

também explica a concentração mais alta de H2O2 no tecido das plantas C3. Embora 

as EROs sejam consideradas tóxicas, o H2O2 também atua como molécula 

sinalizadora ligada a diversas respostas a estresse (FOYER; NOCTOR, 2009). O 

H2O2 produzido pela fotorrespiração não apenas inicia a morte celular programada 

quando seu nível intracelular excede a capacidade das enzimas antioxidantes como 

CAT e APX, mas também regula a homeostase celular (TAIZ et al., 2017). Em 

adição, a peroxidação lipídica gera aldeído malônico (MDA), produto da 

decomposição de ácidos graxos das biomembranas, sendo que o acúmulo deste é 

forma de atestar a presença de radicais livres e estresse oxidativo (LIU et al., 2009; 

FAHEED, 2012). 

Aos 40°C verificou-se redução no extravasamento celular das plantas de 

caruru às 24 HT, enquanto que às 28 HT denotou-se aumento, comparados a 25°C  

(Tabela 11). Observou-se redução do extravasamento na temperatura de 25°C para 

picão-preto em todas as épocas de avaliação, exceto às 32 HT (Tabela 12). Para 

soja às 24 HT houve redução do extravasamento quando as plantas foram 

submetidas a 25ºC, contudo, às 32 HT observou-se aumento desta variável. 

A integridade e funções das membranas biológicas são sensíveis à alta 

temperatura, pois o estresse térmico altera as estruturas terciárias e quaternárias 

das proteínas da membrana e essas alterações aumentam a permeabilidade 

dessas, como é evidente devido ao aumento da perda de eletrólitos (WAHID et al., 

2007). O aumento do extravasamento celular tem sido usado como medida indireta 

de tolerância ao estresse térmico em diversas espécies de plantas, incluindo trigo, 

girassol (Helianthus annuus L.) e arroz (BLUM; KLUEVA; NGUYEN, 2001; MUTHA 

et al., 2007; OLIVEIRA, 2017). Vale ressaltar que, o extravasamento é influenciado 

pela idade da planta/tecido, órgão de amostragem, estádio de desenvolvimento, 

estação de crescimento e espécies de plantas (WAHID et al., 2007). 

Verificou-se maior teor de PROL nas plantas de picão-preto e soja 

submetidas à temperatura de 40ºC às 24 HT, igualmente na soja às 28 HT, 
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enquanto que para caruru e picão-preto, em geral, às 28, 32 e 36 HT observou-se 

maior conteúdo de PROL aos 25°C, assim como para soja às 32 e 36 HT (Tabelas 

11 e 12). Temperaturas elevadas causaram aumento de PROL em plântulas de 

guandu (C3) submetidas a 36ºC por 24 horas e a 40ºC por maior tempo (SILVA; 

SACCINI; SANTOS, 2015). Houve efeito negativo em frutos de tomateiro 

desenvolvidos sob altas temperaturas, devido à destruição do metabolismo do 

açúcar e do transporte de PROL (SATO et al., 2006). Em arroz, arroz-vermelho e 

capim-arroz não se observou variações na concentração de PROL quando em alta 

temperatura (OLIVEIRA, 2017). 

Com relação à análise das temperaturas em todas as épocas de avaliação, 

observou-se que das 16 comparações possíveis, verificou-se maior estresse 

oxidativo em 44% das comparações aos 40°C para picão-preto e 31% aos 25°C; 

para soja constatou-se mais estresse em 38% aos 25°C e 25% aos 40°C; verificou-

se significância em 38% aos 40°C e 18% aos 25°C para caruru (Tabelas 11 e 12). 

Os 25, 37 e 44% das comparações restantes para picão-preto, soja e caruru, 

respectivamente, não apresentaram significância estatística. Observou-se que, a 

temperatura de 40°C eleva o estresse oxidativo em picão-preto, não influenciando o 

comportamento da cultura da soja e caruru. 

Um mecanismo fundamental de adaptação em muitas plantas cultivadas sob 

estresse abiótico, incluindo temperaturas extremas é o acúmulo de certos 

compostos orgânicos de baixa massa molecular ou osmólitos compatíveis (ASHRAF 

et al., 2011; SZABADOS et al., 2011). Entre os compostos orgânicos acumulados 

em plantas sob estresses, encontra-se a prolina, aminoácido essencial, que em 

plantas sob estresse pode ter função osmoprotetora, auxiliando na manutenção da 

integridade celular de proteínas, enzimas e membranas (ASHRAF et al., 2011).  

Para as variáveis teor de PROT, atividade da SOD, CAT e APX às 24 HT 

constatou-se interação entre os fatores espécie e temperatura (Tabela 13). Às 28 HT 

verificou-se interação entre os fatores testados para as variáveis PROT, SOD e APX 

enquanto que, para CAT observou-se efeito simples de ambos os fatores. Para 

SOD, CAT e APX denotou-se interação entre os fatores estudados às 32 HT, 

contudo, para PROT verificou-se somente efeito simples para espécie e temperatura 

(Tabela 14). Às 36 HT constatou-se interação entre os fatores somente para a 

variável CAT, ao passo que, para PROT, SOD e APX observou-se efeito simples de 

ambos os fatores. 
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Tabela 13 - Teor de proteína (PROT), atividade da superóxido dismutase (SOD), da catalase (CAT) e 
ascorbato peroxidase (APX) em plantas de caruru, picão-preto e soja, avaliadas após 24 
e 28 horas de tratamento (HT) com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do 
Leão/RS, 2015. 

Espécie 

24 HT  28 HT 

25ºC 40ºC       25ºC      40ºC 

PROT (mg caseína g
-1

 MF) 

Caruru  11,58 B
1
a

2
 5,57 Cb 11,23 Ba 9,65 Ca 

Picão-preto  10,93 Bb 16,47 Aa 12,22 Bb 14,60 Ba 

Soja  12,98 Ab 14,84 Ba 15,67 Ab 20,39 Aa 

C.V. (%)  5,19         6,97 

  SOD (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

Caruru  5,16 Ab 12,88 Aa 6,16 Ab 9,96 Aa 

Picão-preto  4,41 Ba 3,14 Bb 4,90 Aa 5,03 Ba 

Soja  4,10 Ba 3,25 Bb 3,31 Ba 2,62 Cb 

C.V. (%)    11,05         15,83 

  CAT (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

Caruru  0,293 Ba 0,319 Ba 0,237 Bb 0,440 Aa 

Picão-preto  0,373 Bb 0,640 Aa 0,330 Bb 0,553 Aa   

Soja  0,570 Aa 0,584 Aa 0,512 Aa 0,572 Aa 

C.V. (%)    15,52       21,57 

  APX (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

Caruru  1,94 Bb 3,83 Aa 1,50 Cb 1,93 Ba 

Picão-preto  3,48 Aa 2,70 Bb 4,56 Aa 3,41 Ab 

Soja  3,42 Aa 2,34 Bb 2,16 Ba 2,20 Ba 

C.V. (%)   8,52         9,62 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando as diferentes espécies para 

cada temperatura não diferem significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas 

pela mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada espécie não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Analisando-se o teor de PROT das espécies, verificou-se para a cultura da 

soja, seguida do picão-preto maior conteúdo comparados ao caruru, independente 

da época avaliada e temperatura, contudo, para caruru verificou-se maior atividade 

da SOD que as demais espécies (Tabelas 13 e 14). Às 24 e 28 HT houve maior 

atividade da CAT em soja, comparada às demais espécies, enquanto que, às 32 e 

36 HT o picão-preto apresentou maior atividade desta enzima. Para picão-preto 

verificou-se maior atividade da APX, comparada à soja e ao caruru, independente da 

temperatura e época avaliada. 

Às 24 e 32 HT verificou-se maior teor de PROT na planta daninha C4 quando 

submetida a 25ºC, enquanto que, para soja e picão-preto às 24 e 28 HT observou-se 

maior incremento em 40°C (Tabelas 13 e 14). Para SOD do caruru às 24 e 28 HT 

verificou-se maior atividade quando submetido a 40°C, enquanto que para as 
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espécies C3 a atividade reduziu nesta temperatura; às 32 e 36 HT verificou-se que, 

houve maior atividade da SOD aos 40°C para as três espécies estudadas.   

 

 

Tabela 14 - Teor de proteína (PROT), atividade da superóxido dismutase (SOD), da catalase (CAT) e 
da ascorbato peroxidase (APX) em plantas de caruru, picão-preto e soja, avaliadas após 
32 e 36 horas de tratamento (HT) com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do 
Leão/RS, 2015. 

Espécie 

32 HT  36 HT 

25ºC 40ºC       25ºC 40ºC 

PROT (mg caseína g
-1

 MF) 

Caruru  11,51 B
1
a

2
 5,57 Bb 8,15 Bb 9,32 Ba 

Picão-preto  11,26 Ba 8,60 Ba 13,03 Aa 13,62 Aa 

Soja  15,59 Aa 12,96 Aa 12,21 Aa 13,86 Aa 

C.V. (%) 16,34    9,83 

  SOD (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

Caruru  2,18 Ab 7,76 Aa 3,16 Aa 4,67 Aa 

Picão-preto  1,40 Bb 3,38 Ba 2,28 Aa 2,16 Ba 

Soja  1,52 Bb 2,30 Ba 1,20 Bb 1,76 Ba 

C.V. (%)  19,08     25,00 

  CAT (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

Caruru  0,145 Ba 0,165 Ba 0,142 Bb 0,212 Aa 

Picão-preto  0,254 Aa 0,218 Aa 0,246 Aa 0,193 Ab 

Soja  0,136 Ba 0,089 Cb 0,224 Aa 0,180 Ab 

C.V. (%) 12,81  11,30 

  APX (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

Caruru  0,34 Bb 1,04 Ba 0,90 Ca 0,76 Ca 

Picão-preto  1,68 Aa 1,80 Aa 2,18 Aa 1,71 Ab 

Soja  1,56 Aa 1,24 Bb 1,66 Ba 1,02 Bb 

C.V. (%) 13,37     14,71 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando as diferentes espécies para 

cada temperatura não diferem significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas 

pela mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada espécie não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  

 

 

Em arroz e arroz-vermelho observou-se redução de cerca de 40% no teor de 

proteínas quando a 40°C (OLIVEIRA, 2017). Trabalhos relatam que temperaturas 

elevadas estimularam a atividade da SOD em plantas C3 como em trigo, tomate, 

arroz e arroz-vermelho (DASH; MOHANTY, 2002; RIVERO; RUIZ; ROMERO, 2004; 

KUMAR et al., 2014; OLIVEIRA, 2017), enquanto que, em milho que possui via 

fotossintética C4, a atividade dessa enzima foi reduzida (MATTERS; SCANDALIOS, 

1986). A SOD é considerada a primeira linha de defesa contra os danos causados 

pelas EROs, catalisando a conversão do ânion superóxido (O2
-*) a H2O2 e O2 nos 

cloroplastos, mitocôndrias, citoplasmas e peroxissomos, interferindo na 
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concentração das EROs para produção do radical hidroxila (*OH) (WANG; GENG; 

ZHANG, 2012).  

Para picão-preto às 24 e 28 HT verificou-se maior atividade da CAT aos 40°C, 

assim como para caruru às 28 e 36 HT, enquanto que para soja a maior atividade 

desta enzima foi verificada sob 25°C as 32 e 36 HT, bem como para picão-preto às 

36 HT (Tabelas 13 e 14). Para as espécies C3, soja e picão-preto observou-se maior 

atividade da APX na temperatura de 25°C em todas as épocas avaliadas, contudo, 

para caruru (C4) o incremento da atividade foi verificada em temperatura elevada. 

Houve estímulo da atividade da CAT e APX em plantas de arroz (C3), milho (C4) e 

trigo (C3) na temperatura de 40°C, enquanto que aos 45°C observou-se redução da 

atividade das enzimas (BALLA et al., 2009; KUMAR et al., 2014).  

A CAT e a APX atuam na remoção do H2O2 resultante da atividade da SOD, 

convertendo-o a água. No entanto, há afinidade diferenciada dessas duas enzimas 

pelo seu substrato, de modo que a APX, com sua alta afinidade atua quando o H2O2 

está presente em baixas concentrações e a CAT, por outro lado, tem 

comportamento inverso (GILL; TUTEJA, 2010), podendo explicar a diferença da 

atividade dessas enzimas neste estudo. 

Comparando-se as temperaturas em todas as épocas de avaliação observou-

se que, das 16 possíveis comparações, para caruru a atividade enzimática foi 

superior em 50% aos 40°C e 12% aos 25°C; para soja constatou-se maior atividade 

em 44% das comparações aos 25°C e 25% aos 40°C; e, para picão-preto a 

atividade enzimática foi similar aos 25 e 40°C, com 31% das comparações em cada 

temperatura (Tabelas 13 e 14). Os 38, 31 e 38% das comparações restantes para 

caruru, soja e picão-preto, respectivamente, não se observou significância 

estatística. Assim, verificou-se que, a temperatura elevada aumentou a atividade 

enzimática em caruru, não influenciando o comportamento em picão-preto e soja. 

Vale ressaltar que, as enzimas do sistema antioxidante não eliminam o *OH 

diretamente, de modo que a regulação de seus precursores O2
-* e H2O2 é o passo 

fundamental na prevenção dos riscos do *OH, reunindo a ação das enzimas SOD, 

APX e CAT, minimizando assim os efeitos do estresse oxidativo, apresentando 

papel fundamental na regulação de EROs (DAMANIK et al., 2012). 

Diante dos resultados apresentados observa-se que, em geral, a temperatura 

elevada não influenciou nos parâmetros fotossintéticos e no teor de pigmentos 

fotossintéticos da cultura da soja, picão-preto e caruru, causando estresse oxidativo 
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em picão-preto e aumentando a atividade enzimática em caruru. Dessa forma, pode-

se inferir que, o tempo de exposição à temperatura elevada pode não ter sido 

suficiente para influenciar o comportamento das espécies analisadas, principalmente 

na cultura da soja que foi mais tolerante ou, as modificações celulares de 

reprogramação e resposta ao estresse podem ter ocorrido imediatamente antes das 

épocas em que se realizaram as análises.  

 

 

3.3.2 Resposta das plantas a temperatura elevada e competição  

 

Analisando-se as variáveis fotossintéticas para a cultura da soja às 24 HT 

evidenciou-se interação entre os fatores proporção de plantas e temperatura 

utilizada para as variáveis E e CE. Verificou-se efeito simples do fator temperatura 

para A e Gs; para Ci observou-se somente efeito do fator proporção de plantas, 

enquanto que para EUA não se observou significância estatística. Para o caruru às 

24 HT verificou-se interação entre os fatores estudados para os parâmetros A, Ci, E, 

CE e EUA; para a variável Gs observou-se somente efeito da temperatura. 

Para a soja às 30 HT verificou-se interação entre os fatores analisados para 

A, com efeito simples de ambos fatores para Ci e CE e, efeito somente do fator 

temperatura para Gs, E e EUA (Tabelas 15 e 16). Para caruru observou-se interação 

entre os fatores temperatura e proporção de plantas para A, Ci, CE e EUA; para E 

verificou-se somente efeito simples de ambos os fatores estudados e, para Gs 

observou-se somente efeito do fator temperatura.  

Avaliando-se o parâmetro E às 24 HT observou-se maiores valores quando as 

plantas de soja foram submetidas a 25ºC, independente da proporção de plantas 

(Tabela 16). Para CE verificou-se maiores valores em mistura para a cultura da soja 

em ambas as temperaturas e, sob monocultivo constatou-se maior CE aos 25ºC. 

Observou-se maior taxa fotossintética quando a cultura da soja foi submetida a 25°C 

em monocultivo, enquanto que para a variável Gs verificou-se maiores valores aos 

25ºC para a cultura, independente da proporção de plantas (Tabela 15). Não houve 

diferença estatística entre as temperaturas para Ci da soja, observando-se que, 

tanto em 25 quanto em 40°C o monocultivo sobrepôs à mistura.  

A fotossíntese líquida observada em soja (C3) na temperatura de 40°C, além 

de ser afetada negativamente pelo fechamento estomático e aumento da 
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fotorrespiração, teve redução decorrente da degradação dos pigmentos 

fotossintéticos, pois as clorofilas estão localizadas principalmente nas membranas 

dos tilacoides, onde formam complexo com proteínas do fotossistema I (PSI) e 

fotossistema II (PSII) (VACHA et al., 2007). Danos nos tilacoides levam a perdas de 

clorofilas, sendo as membranas dos tilacoides mais sensíveis a altas temperaturas 

que as demais estruturas dos cloroplastos (SAYED; EARNSHAW; EMES, 1989). 

  

 

Tabela 15 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs) e concentração de CO2 
subestomática (Ci) de plantas de soja e caruru, em função da proporção entre as 
espécies na população, avaliadas após 24 e 30 horas de tratamento (HT) com 
diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2015. 

Proporção 
Soja/caruru 

      24 HT  30 HT 

25°C 40°C 25°C 40°C 

A (μmol CO2 m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 19,58 A
1
a

2
 15,90 Ab 10,32 Ba 9,72 Aa 

50% Soja 18,20 Aa 16,23 Aa 14,30 Aa 9,02 Ab 

C.V. (%)                               7,73 6,03 

100% Caruru 14,75 Aa 10,72 Ab 8,23 Aa 5,39 Aa 

50% Caruru 13,15 Aa 12,66 Aa 5,88 Bb 7,41 Aa 

C.V. (%)                               9,62 15,95 

  Gs (mol H2O m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 0,19 Aa 0,14 Ab 0,28 Aa 0,21 Aa 

50% Soja 0,19 Aa 0,15 Ab 0,32 Aa 0,14 Bb 

C.V. (%)                               11,37 38,13 

100% Caruru 0,21 Ab 0,46 Aa 0,30 Ab 0,38 Aa 

50% Caruru 0,18 Ab 0,40 Aa 0,32 Aa 0,34 Aa 

C.V. (%)                              13,47 11,11 

  Ci (μmol CO2 mol
-1

) 

100% Soja 275,25 Aa 283,00 Aa 221,50 Ba 236,00 Ba 

50% Soja 220,20 Ba 230,20 Ba 283,75 Ab 318,50 Aa 

C.V. (%)                             9,18 5,97 

100% Caruru 218,73 Ba 248,00 Aa 185,00 Bb 443,33 Aa 

50% Caruru 317,50 Aa 256,05 Ab 262,50 Ab 436,25 Aa 

C.V. (%)                            12,07 6,27 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando proporções de cada espécie 

para cada temperatura não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas pela 

mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada proporção de 
plantas não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  

 

 

Para caruru às 24 HT verificou-se maior taxa fotossintética quando submetido 

a 25°C em monocultivo, sendo que observou-se maior valor de Ci aos 25°C para 

caruru quando em convivência com soja e, para a variável Gs verificou-se maiores 

valores aos 40ºC para a planta daninha, tanto em monocultivo quanto em mistura 
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(Tabela 15). Maior E foi verificado quando as plantas de caruru foram submetidas a 

40°C, independente da proporção de plantas, sendo que na temperatura de 25°C 

observou-se maiores valores de E quando em monocultivo (Tabela 16). Para a 

variável CE constatou-se maior incremento quando no monocultivo do caruru, 

enquanto que, a EUA foi superior em mistura, ambas variáveis submetidas a 25ºC. 

 

 

Tabela 16 - Taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e eficiência do uso da água 
(EUA) de plantas de soja e caruru, em função da proporção entre as espécies na 
população, avaliadas após 24 e 30 horas de tratamento (HT) com diferentes 
temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2015. 

Proporção 
soja/caruru 

24 HT  30 HT 

25°C  40°C      25°C  40°C  

E (mmol H2O m
-2

 s-
1
) 

100% Soja 7,31 Aa 5,53 Ab 6,90 Bb 8,84 Aa 

50% Soja 7,38 Aa 5,77 Ab 7,74 Aa 2,92 Bb 

C.V. (%) 7,86 7,40 

100% Caruru 4,67 Ab 6,48 Aa 1,32 Bb 1,96 Aa 

50% Caruru 2,78 Bb 5,90 Aa 1,97 Aa 2,17 Aa 

C.V. (%) 12,00 15,14 

  CE (μmol m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 0,071 Ba 0,056 Bb 0,047 Aa 0,041 Aa 

50% Soja 0,083 Aa 0,071 Aa 0,050 Aa 0,028 Bb 

C.V. (%) 10,09 8,77 

100% Caruru 0,067 Aa 0,044 Ab 0,047 Aa 0,012 Bb 

50% Caruru 0,045 Ba 0,050 Aa 0,023 Ba 0,017 Ab 

C.V. (%) 10,49 24,70 

  EUA (μmol CO2 mmol H2O
-1

) 

100% Soja 2,68 Aa 2,89 Aa 1,47 Ba 1,11 Bb 

50% Soja 2,47 Aa 2,86 Aa 1,85 Ab 3,13 Aa 

C.V. (%) 11,30 9,99 

100% Caruru 3,17 Ba 1,66 Ab 5,62 Aa 2,54 Ab 

50% Caruru 4,85 Aa 2,19 Ab 3,05 Ba 3,42 Aa 

C.V. (%) 16,66 15,86 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna comparando proporções de cada espécie 

para cada temperatura não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas pela 

mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada proporção de 
plantas não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  

 

 

Todos os parâmetros fotossintéticos estão ligados em uma relação de 

custo/benefício e, a transpiração tem efeito resfriador, devido ao calor latente de 

evaporação da água, importante na regulação da temperatura da folha (TAIZ et al., 

2017). Os processos de transpiração e captura de CO2 só ocorrem quando os 

estômatos estão abertos, bem como quando há condutância estomática.  
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Às 30 HT para soja a maior A foi verificada na proporção de 50:50 e, na 

temperatura de 25°C, enquanto que para Ci constatou-se maior incremento quando 

as plantas de soja estavam em mistura e, submetidas a 40ºC. Observou-se maiores 

valores da Gs aos 25ºC para a cultura em mistura e aos 40ºC em monocultivo 

(Tabela 15). Na cultura da soja submetida a 40°C e em convivência com a planta 

daninha observou-se, em geral, menores valores para CE e incremento da EUA 

(Tabela 16). Aos 25°C observou-se maiores valores para E da soja quando em 

mistura com caruru, contudo, quando submetida a 40°C verificou-se maiores valores 

para esta variável em monocultivo.  

Em plantas de soja submetidas à competição com picão-preto e papuã 

(Urochloa plantaginea L.) houve decréscimo na A com o incremento da densidade 

das duas espécies avaliadas (FERREIRA et al., 2015). De modo similar, em plantas 

de feijão (Phaseolus vulgaris L.) cultivadas em competição com picão-preto também 

houve redução acentuada na taxa fotossintética (MANABE et al., 2014). 

Para caruru às 30 HT verificou-se maior A em mistura, na temperatura de 

40ºC, sendo que, aos 25°C a A foi superior no monocultivo da planta daninha 

(Tabela 15). Para Ci do caruru verificou-se maiores valores aos 40°C, tanto em 

monocultivo quanto em mistura, enquanto que maiores valores da Gs foram 

observados aos 40ºC para a planta daninha em monocultivo. Constatou-se CE e 

EUA superior para o caruru, em geral, quando em monocultivo e, submetido aos 

25ºC e menor taxa de transpiração foi verificada para a planta daninha quando em 

monocultivo e aos 25°C (Tabela 16). 

A temperatura elevada reduz a capacidade de carboxilação da rubisco e 

também a solubilidade de CO2, limitando assim a taxa de assimilação fotossintética 

de CO2 em plantas C3. Contudo, em plantas C4 como o caruru, duas características 

se sobressaem ao efeito deletério da temperatura alta (TAIZ et al., 2017). A primeira 

é a afinidade da PEPcase por seu substrato HCO3- que é suficientemente alta para 

saturar a enzima nos níveis de CO2 presente em climas quentes. Essa alta atividade 

da PEPcase permite às plantas C4, reduzirem sua abertura estomática e, assim, 

conservar água, enquanto fixa CO2 em taxas iguais ou maiores que as plantas C3. A 

segunda característica é devida a alta concentração de CO2 nas células da bainha 

do feixe vascular que minimiza a fotorrespiração. Por permitir fotossíntese mais 

eficiente, essas características dão às plantas C4 vantagem competitiva em 
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ambientes nos quais os custos de fotorrespiração são importantes, como quando as 

plantas se desenvolvem em alta temperatura (OLIVEIRA, 2017). 

Com relação ao teor de pigmentos fotossintéticos da cultura da soja às 24 HT 

verificou-se interação entre os fatores proporção de plantas e temperatura para Clb, 

relação A/B e CRT; para Cltot observou-se efeito simples de ambos os fatores, 

enquanto que para Cla não se observou significância estatística (Tabelas 17 e 18). 

Analisando-se a planta daninha caruru às 24 HT observou-se que houve interação 

entre os fatores para Cla, Clb, Cltot, A/B e CRT. Já, às 30 HT evidenciou-se 

interação entre os fatores analisados para Cla, Clb, Cltot, A/B e CRT das plantas de 

soja e caruru estudadas. 

 

 

Tabela 17 - Teores de clorofila a (Cla), b (Clb) e total (Cltot) extraídos de folhas de plantas de soja e 
caruru, em função da proporção entre as espécies na população, avaliadas após 24 e 30 
horas de tratamento (HT) com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do 
Leão/RS, 2015. 

Proporção 
soja/caruru 

24 HT  30 HT 

25°C 40°C 25°C 40°C 

Cla (mg.g
-1

) 

100% Soja 2,90 A
1
a

2
 2,79 Aa    2,64 Aa 2,78 Ba 

50% Soja 2,86 Aa 2,87 Aa 2,58 Ab 2,90 Aa 

C.V. (%)  3,94  2,91 

100% Caruru 2,02 Aa 1,73 Bb 1,19 Ab 2,20 Ba 

50% Caruru 2,10 Ab 2,32 Aa 1,18 Ab 2,93 Aa 

C.V. (%)  2,66 3,55  

  Clb (mg.g
-1

) 

100% Soja 1,11 Ba 1,15 Ba 0,88 Bb 1,52 Aa 

50% Soja 1,68 Aa 1,34 Ab 2,04 Aa 1,44 Bb 

C.V. (%) 3,63   1,59 

100% Caruru 0,78 Aa 0,37 Bb 0,31 Ab 0,63 Ba 

50% Caruru 0,56 Bb 0,64 Aa 0,29 Ab 1,01 Aa 

C.V. (%)  2,63 5,84  

  Cltot (mg.g
-1

) 

100% Soja 4,01 Ba 3,94 Ba 3,52 Bb 4,29 Aa 

50% Soja 4,54 Aa 4,21 Ab 4,63 Aa 4,26 Ab 

C.V. (%)  3,15  2,12 

100% Caruru 2,81 Aa 2,11 Bb 1,49 Ab 2,82 Ba 

50% Caruru 2,66 Bb 2,96 Aa 1,47 Ab 3,90 Aa 

C.V. (%)  2,05  2,37 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna e comparando proporções de cada espécie 

para cada temperatura não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas pela 

mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada proporção de 
plantas não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  
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Analisando-se a soja às 24 HT observou-se o maior teor de Clb e Cltot na 

proporção de 50:50 e submetidas aos 25°C, enquanto que, nesta mesma situação 

verificou-se menor relação A/B (Tabelas 17 e 18). Aos 25°C o teor de CRT da soja 

em monocultivo foi superior a mistura, porém aos 40°C observou-se comportamento 

inverso. Ao avaliar o efeito da competição entre soja e azevém (Lolium multiflorum 

L.) verificou-se redução do teor de clorofila e CRT na cultura (AGOSTINETTO et al., 

2016), compostos importantes na captura de luz para reações fotoquímicas na 

fotossíntese e proteção da planta, respectivamente (TAIZ et al., 2017).  

 

 

Tabela 18 - Relação da clorofila a e b (A/B) e carotenoides totais (CRT) extraídos de plantas de soja e 
caruru, em função da proporção entre as espécies na população, avaliadas após 24 e 30 
horas de tratamento (HT) com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 
2015. 

Proporção 
soja/caruru 

24 HT  30 HT 

25°C 40°C 25°C 40°C 

A/B (mg.g
-1

) 

100% Soja 2,62 A
1
a

2
 2,43 Aa 1,66 Aa 0,92 Ab 

50% Soja 1,70 Bb 2,14 Ba 0,65 Bb 1,06 Aa 

C.V. (%)  5,22  15,07 

100% Caruru 2,59 Bb 4,65 Aa 3,86 Aa 3,50 Aa 

50% Caruru 3,77 Aa 3,65 Ba 4,03 Aa 2,88 Bb 

C.V. (%)  4,54  7,29 

  CRT (mg.g
-1

) 

100% Soja 0,81 Aa 0,57 Bb 0,64 Aa 0,70 Aa 

50% Soja 0,61 Bb 0,80 Aa 0,51 Bb 0,66 Aa 

C.V. (%)  7,62  4,62 

100% Caruru 0,42 Bb 0,56 Ba 0,46 Ab 0,68 Ba 

50% Caruru 0,61 Ab 0,99 Aa 0,40 Bb 0,85 Aa 

C.V. (%)  4,52  5,64 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna e comparando proporções de cada espécie 

para cada temperatura não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas pela 

mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada proporção de 
plantas não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05).  

 

 

A redução do teor de clorofilas não é somente resultado da sua degradação, 

mas também resulta da redução de biossíntese desses pigmentos em plantas 

expostas a estresse térmico, pois o aumento da temperatura causa a desnaturação 

de muitas enzimas envolvidas na síntese de clorofilas (REDA; MANDOURA, 2011). 

Para caruru às 24 HT constatou-se aos 40°C, sob mistura de plantas, maiores teores 

de Cla, enquanto que, quando em monocultivo verificou-se valores superiores na 

temperatura de 25°C comparado aos 40°C (Tabela 17). Observou-se maior teor de 
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Clb e Cltot aos 25ºC quando em monocultivo do caruru, porém aos 40°C em mistura 

de plantas, o comportamento foi inverso. Para relação A/B e CRT obteve-se maiores 

valores aos 40°C e, em geral, observou-se redução quando em monocultivo aos 

25°C (Tabela 18). 

Às 30 HT constatou-se, em geral, maior teor de Cla para soja em mistura aos 

40°C, sendo que para Clb e Cltot observou-se maior teor em mistura aos 25°C e sob 

monocultivo aos 40°C; e, aos 25°C sob mistura de plantas foi verificado, em geral, 

menor A/B e CRT para a cultura (Tabelas 17 e 18). Para caruru, em geral, aos 40°C 

e sob mistura de plantas observou-se maiores teores de Cla, Clb, Cltot e CRT às 30 

HT, enquanto que para a relação A/B houve redução nesta situação. 

As clorofilas e CRT são pigmentos ligados à eficiência fotossintética e, em 

consequência, ao crescimento e adaptação das plantas a diversos ambientes 

(FORCE; CRITCHLEY; VAN RENSEN, 2003). As moléculas de clorofilas são 

pigmentos primários de captura de luz para as reações fotoquímicas, presentes nos 

centros de reação dos fotossistemas. Cada centro de reação possui 200-300 

moléculas antenas aproximadamente, entre clorofilas e CRT, sendo a clorofila a o 

principal pigmento dos complexos coletores de luz (TAIZ et al., 2017). A maior parte 

dos pigmentos acessórios está presente nos complexos coletores do fotossistema II, 

em especial a clorofila b (PAULSEN, 1995). 

Os CRT protegem as plantas de muitos tipos de estresses, atuando como 

estabilizadores e protetores de lipídios nas membranas dos tilacoides (CAMEJO et 

al., 2005). O papel dos CRT na eliminação de EROs já foi amplamente relatado 

(DAVISON; HUNTER; HORTON, 2002; VERMA; MISHRA, 2005), sendo verificado 

que plantas mais tolerantes a altas temperaturas e alta incidência de luz 

apresentavam maiores concentrações em seus tecidos foliares (DAVISON; 

HUNTER; HORTON, 2002; YILDIZ; TERZI, 2008). 

Analisando-se o estresse oxidativo para soja às 24 HT observou-se interação 

entre os fatores avaliados para teores de H2O2 e TBARS, enquanto que, para o 

extravasamento celular somente verificou-se efeito da proporção de plantas. Às 30 

HT constatou-se interação entre os fatores para extravasamento celular, efeito 

simples de ambos os fatores para H2O2 e, para TBARS verificou-se somente efeito 

da proporção de plantas de soja (Tabela 19). Para caruru em ambas as épocas de 

avaliação verificou-se interação entre os fatores para H2O2, TBARS e 

extravasamento. 
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Tabela 19 – Teores de peróxido de hidrogênio (H2O2), espécies reativas ao ácido tiobarbitúrico 
(TBARS) e extravasamento celular extraídos de folhas de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, avaliadas após 24 e 30 horas de 
tratamento (HT) com diferentes temperaturas. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2015. 

Proporção 
soja/caruru 

24 HT  30 HT 

25°C 40°C 25°C 40°C 

H2O2 (mM/g) 

100% Soja 0,74 A
1
a

2
 0,44 Bb 0,50 Bb 0,66 Ba 

50% Soja 0,65 Ba 0,60 Aa 0,69 Aa 0,77 Aa 

C.V. (%)  5,55  6,71 

100% Caruru 0,13 Ab 0,33 Aa 0,31 Ab 0,37 Aa 

50% Caruru 0,14 Ab 0,15 Ba 0,13 Ba 0,12 Ba 

C.V. (%)  3,50  3,96 

  TBARS (nM MDA g
-1

 MF) 

100% Soja 29,9 Ba 30,69 Aa 26,53 Ba 26,62 Ba 

50% Soja 38,2 Aa 24,57 Bb 36,54 Aa 36,78 Aa 

C.V. (%)  2,05  1,64 

100% Caruru 16,91 Aa 12,63 Bb 15,22 Aa 13,35 Bb 

50% Caruru 11,31 Bb 14,76 Aa 11,13 Bb 19,62 Aa 

C.V. (%)  6,00  5,73 

  Extravasamento (%) 

100% Soja 35,49 Ba 36,28 Ba 39,63 Aa 36,08 Bb 

50% Soja 37,80 Aa 38,96 Aa 36,26 Bb 38,00 Aa 

C.V. (%)  3,18  3,01 

100% Caruru 31,42 Bb 38,52 Aa 29,24 Bb 36,50 Ba 

50% Caruru 33,58 Aa 35,39 Ba 37,85 Aa 38,64 Aa 

C.V. (%)  2,68  3,18 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna e comparando proporções de cada espécie 

para cada temperatura não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas pela 

mesma letra minúscula na linha comparando as diferentes temperaturas para cada proporção de 
plantas não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Para a cultura da soja às 24 HT observou-se maior teor de H2O2 e menor 

TBARS quando em monocultivo aos 25°C e na mistura aos 40°C e, quanto ao 

extravasamento celular, observou-se maior percentagem na mistura de plantas, 

tanto aos 25 quanto aos 40°C (Tabela 19). Para caruru verificou-se maior H2O2 aos 

40°C, independente da proporção de plantas, havendo redução na mistura; verificou-

se maior conteúdo de TBARS e menor extravasamento aos 25°C em monocultivo e 

aos 40°C em mistura para caruru, em geral. Tanto para a cultura do trigo quanto 

para azevém a competição intraespecífica ocasionou maior estresse oxidativo, com 

aumento do teor de H2O2, TBARS e extravasamento (AGOSTINETTO et al., 2016). 

Às 30 HT, em geral, verificou-se menor H2O2 e TBARS para a soja quando em 

monocultivo e, aos 25°C; analisando-se o extravasamento, observou-se menor 

percentagem em mistura aos 25°C e em monocultivo aos 40°C (Tabela 19). Para 
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caruru em monocultivo e aos 40°C observou-se, em geral, maior teor de H2O2; 

menor TBARS foi constatado aos 25°C em mistura e, aos 40°C em monocultivo da 

planta daninha; para caruru em mistura e aos 40°C, verificou-se maior 

extravasamento celular. 

Os resultados observados corroboram com de outros autores que afirmam 

que variáveis bioquímicas são instáveis, apresentando variações durante os 

períodos de avaliação (JONES; SIES, 2015; NOCTOR; MHAMDI; FOYER, 2016). A 

temperatura elevada geralmente causa danos celulares e oxidação de lipídios das 

membranas o que, além de aumentar a permeabilidade, causa degradação de 

organelas importantes como os cloroplastos, resultando em comprometimento do 

aparato fotossintético, afetando diversas atividades metabólicas das plantas 

podendo refletir em redução do crescimento e produtividade (GILL; TUTEJA, 2010). 

Comparando-se as temperaturas, de modo geral, observou-se que a 

temperatura elevada reduziu os parâmetros fotossintéticos da cultura da soja, 

aumentando o teor de pigmentos fotossintéticos e estresse oxidativo em caruru. 

Analisando-se a proporção das espécies constatou-se que, a competição 

interespecífica aumentou o teor de pigmentos fotossintéticos da soja e do caruru, 

incrementando também o estresse oxidativo na cultura.  

 

 

3.3.3 Efeito do estresse térmico e recuperação das plantas na interação 

cultura/planta daninha 

 

Analisando-se as combinações de plantas de soja e caruru em SE para a 

variável CLO, verificou-se que, o desvio observado da reta da PR foi representado 

por linha côncava para a cultura da soja, tanto no controle como em temperatura 

elevada, enquanto para caruru os desvios observados das retas da PR foram 

representados por linhas convexas em ambos os tratamentos citados (Figura 4). 

Linhas côncavas indicam que, há competição pelos mesmos recursos do ambiente, 

com prejuízo mutuo no crescimento da cultura e do competidor (RUBIN et al., 2014). 

Nos estádios de alongamento de colmo, floração e maturação da cevada observou-

se decréscimo no teor de clorofila de 38, 19 e 28%, respectivamente, devido ao 

amento das populações de azevém (PIES et al., 2016). 
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----------------------------------- Proporção de plantas de soja e caruru (%) --------------------------------- 

Figura 4 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para clorofila de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, conduzido em situação de estresse 
(controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-TE). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. 
Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre 
interferência de uma espécie sobre a outra. 

 

 

Na fase de RE das plantas observou-se que, os desvios observados da reta 

da PR para os tratamentos controle e R-TE foram representados por linha côncava 

para CLO da cultura da soja (Figura 4). Para caruru o desvio observado da reta da 

PR foi representado por linha convexa no controle e por linha côncava na R-TE. 

O índice de clorofila nas folhas, obtidos com o sensor SPAD tem alta 

correlação com o conteúdo de N na folha (LEONARDO et al. 2013). Dessa forma, os 

resultados observados para CLO podem estar relacionados à maior eficiência da 

planta daninha na utilização e/ou captura dos recursos do meio, como água, 

nutrientes, luz e espaço. Para esta variável observou-se que, a tendência é verificar 

maior habilidade competitiva na planta daninha C4, comparada a soja (C3), tanto em 

SE quanto RE. 
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Para a varável EST de plantas de soja em convivência com caruru em SE, 

evidenciou-se que o desvio observado da reta da PR foi representado por linha 

côncava para a cultura da soja e convexa para o caruru no tratamento controle e, 

por linha próxima à reta hipotética em temperatura elevada para ambas às plantas 

(Figura 5). Nesta situação observou-se que, na temperatura controle a soja 

apresentou menor competitividade que a planta daninha, enquanto que, sob 

temperatura elevada a resposta de ambas as plantas foram similares.  
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------------------------------------ Proporção de plantas de soja e caruru (%) -------------------------------- 

Figura 5 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para estatura de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, conduzido em situação de estresse 
(controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-TE). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. 
Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre 
interferência de uma espécie sobre a outra. 
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precoce e porte baixo, evidenciando superioridade competitiva em relação à cultura 

(BASTIANI et al., 2016). Estudo com soja competindo com capim pé-de-galinha 

(Eleusine indica L.) (C4) mostrou valores próximos aos hipotéticos, indicando 

ausência de interferência de uma planta em relação à outra para EST 

(WANDSCHEER et al., 2013b). 

Observou-se na RE que, os desvios observados da reta da PR para o 

controle foram representados por linha próxima à reta hipotética para a EST da soja 

e caruru, enquanto no R-TE os desvios observados da reta da PR foram 

representados por linha próxima à reta hipotética para soja e por linha convexa para 

caruru (Figura 5). O aumento da EST de plantas foi verificado em plantas de trigo 

(ciclo C3) competindo com azevém ou nabo (Raphanus spp.) (ambas C3) 

(AGOSTINETTO et al., 2008). Estudos avaliando a habilidade competitiva de milho 

(C4) em convivência com capim pé-de-galinha (C4) constataram que, para a EST a 

planta daninha apresentou melhores resultados competitivos (WANDSCHEER; 

RIZZARDI; REICHERT, 2013a).  

A variação de estatura em situações de competição está provavelmente 

associada à estratégia da planta em captar mais luminosidade, promovendo o 

estiolamento das plantas e consequentemente menor investimento em crescimento. 

A luz é considerada o principal recurso limitado na comunidade e desenvolve papel 

importante na resposta inicial da planta com maior potencial competitivo (ALMEIDA; 

MUNDSTOCK, 2001; PAGE et al., 2010; GALON et al., 2011). 

Verificando-se as combinações de plantas em SE para a variável AF 

observou-se que, o desvio observado da reta da PR foi representado por linha 

côncava para soja nos tratamentos controle e temperatura elevada e, por linhas 

convexas para caruru em ambos os tratamentos (Figura 6). Na RE os resultados 

encontrados para soja e caruru corroboram com os citados acima para ambos os 

tratamentos. 

Para a variável AF, em geral, verificou-se que independente da amplitude 

térmica utilizada, a cultura da soja, com ciclo C3, apresentou menor habilidade 

competitiva que a planta daninha C4 (Figura 6). Em contrapartida, cultivares de feijão 

apresentaram menor perda relativa, reduzindo as variáveis morfológicas do picão-

preto e demonstrando possuir superioridade na habilidade competitiva em relação à 

planta daninha (GALON et al., 2017b). 
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------------------------------------ Proporção de plantas de soja e caruru (%) -------------------------------- 

Figura 6 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para área foliar de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, conduzido em situação de estresse 
(controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-TE). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. 
Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre 
interferência de uma espécie sobre a outra. 
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demais, potencializando a capacidade de interferência da planta daninha 

(CARVALHO; LÓPEZ-OVEJERO; CHRISTOFFOLETI, 2008). O maior crescimento 
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por luz e, consequentemente, em estágios mais avançados de crescimento, 

podendo sombrear a cultura e diminuir seu crescimento (PLACE et al., 2011).  

Para a varável MS de plantas de soja em SE, verificou-se que o desvio 

observado da reta da PR foi representado por linha convexa para a cultura da soja 

no tratamento controle e côncava em temperatura elevada (Figura 7). Já, para 
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caruru, o desvio observado da reta da PR foi representado por linha convexa em 

ambos os tratamentos. Na temperatura controle a soja não sofreu prejuízos 

decorrentes da competição, observando-se redução da MS em temperatura elevada, 

enquanto que a convivência com a soja resultou em incremento na PR da planta 

daninha, independente da amplitude térmica utilizada.  
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--------------------------------------- Proporção de plantas de soja e caruru (%) ----------------------------- 

Figura 7 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para massa seca da parte aérea de plantas de 
soja e caruru, em função da proporção entre as espécies na população, conduzido em 
situação de estresse (controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle 
e R-TE). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) 
PRT. Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não 
ocorre interferência de uma espécie sobre a outra. 

 

 

Analisando-se a variável MS da soja na RE verificou-se que, os desvios 

observados da reta da PR foram representados por linha próxima à reta hipotética, 
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caruru os desvios observados da reta da PR foram representados por linha convexa 

em ambos os tratamentos, indicando não ocorrer prejuízos devido à competição.  

Trabalhos relatam que, plantas daninhas mesmo em baixas populações no 

campo podem acarretar prejuízos às culturas, como observado em cevada 

competindo com azevém (GALON et al., 2011) e soja na presença de nabo 

(BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c). Observou-se a presença de linhas côncavas 

para todas as simulações de AF e MS de cultivares de feijão e picão-preto quando 

em convivência, indicando que a competição ocorreu pelos mesmos recursos do 

ambiente (GALON et al., 2017b). 

Em SE as diferenças relativas entre as retas observadas (DPR) e esperadas 

apresentaram diferenças significativas para as variáveis CLO, AF e MS da cultura e 

planta daninha em ambos os tratamentos controle e temperatura elevada, enquanto 

que para a variável EST da soja e caruru verificou-se diferença somente para o 

controle (Tabela 20). A soja em competição com biótipos de buva (C3) apresentou 

DPR’s significativas para EST, AF e MS, caracterizando valores inferiores aos 

esperados (SILVA et al., 2014), corroborando com os dados obtidos para a cultura 

neste estudo. 

Para a PRT em SE, observou-se diferença na variável CLO e AF para ambos 

os tratamentos estudados e, para a variável MS no tratamento controle, indicando 

valores maiores que um, isto é, não há competição pelos recursos do ambiente entre 

as espécies (Tabela 20). Resultados contrários a estes foram verificados analisando-

se a habilidade competitiva de soja convivendo com picão-preto e leiteira (Euphorbia 

heterophylla L.), indicando redução do crescimento possivelmente decorrente da 

convivência entre plantas (FORTE et al., 2017). 

Observa-se linha côncava da PRT quando ocorre prejuízo mútuo ao 

crescimento das plantas, significando que a competição se estabelece entre as duas 

espécies pelos recursos do meio (COUSENS, 1991). Contudo, em SE pode-se inferir 

que o aumento na PRT decorreu principalmente da maior contribuição da planta 

daninha (C4), ocasionada pela menor competitividade da soja. 

Em RE verificou-se DPR’s significativas somente para as variáveis CLO e AF 

da cultura da soja, em ambos os tratamentos controle e R-TE (Tabela 20). Para 

caruru competindo com soja verificou-se diferenças para as variáveis AF e MS para 

ambos os tratamentos estudados e, para CLO e EST observou-se diferença na R-TE 

somente. Assim pode-se inferir que, em geral, constatou-se benefício para a planta 
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daninha e prejuízo para a cultura. Houve competição pelos mesmos recursos do 

meio entre feijão e picão-preto, ocasionando interferência negativa no crescimento 

das espécies, independente da proporção de plantas (GALON et al., 2017b). 

 

 

Tabela 20 - Diferenças relativas de produtividade (DPR) para as variáveis clorofila, estatura, área 
foliar, massa seca da parte aérea e produtividade relativa total (PRT), na proporção de 
50:50 (%) de plantas de soja, associadas com plantas de caruru, conduzido em situação 
de estresse (controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-
TE). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Variável 

Situação de estresse  Recuperação do estresse 

Controle  Temperatura elevada     Controle R-TE 

Clorofila (CLO) 

DPRsoja -0,05 (±0,01)*      -0,09 (±0,01)*       -0,05 (±0,01)* -0,10 (±0,01)* 

DPRcaruru 0,12 (±0,01)* 0,17 (±0,01)*         0,03 (±0,01)
ns

 -0,07 (±0,01)* 

PRT 1,08 (±0,01)* 1,07 (±0,02)*         0,98 (±0,01)
ns

  0,84 (±0,01)* 

  Estatura (EST) 

DPRsoja -0,03 (±0,00)*  0,01 (±0,02)
ns

         0,00 (±0,01)
ns

 -0,00 (±0,02)
ns

 

DPRcaruru 0,05 (±0,01)*  0,00 (±0,01)
ns

        -0,01 (±0,01)
ns

 0,10 (±0,02)* 

PRT 1,02 (±0,01)
ns

  1,01 (±0,01)
ns

         0,99 (±0,01)
ns

  1,10 (±0,03)
ns

 

  Área foliar (AF) 

DPRsoja -0,05 (±0,01)*      -0,10 (±0,01)*      -0,04 (±0,01)* -0,13 (±0,01)* 

DPRcaruru 0,12 (±0,01)* 0,17 (±0,01)*       0,21 (±0,03)* 0,18 (±0,02)* 

PRT 1,08 (±0,01)* 1,07 (±0,02)*       1,16 (±0,03)*  1,05 (±0,02)
ns

 

  Massa seca da parte aérea (MS) 

DPRsoja 0,14 (±0,01)*      -0,09 (±0,01)*        0,01 (±0,01)
ns

 -0,03 (±0,01)
ns

 

DPRcaruru 0,37 (±0,01)* 0,20 (±0,04)*       0,34 (±0,02)* 0,31 (±0,02)* 

PRT 1,51 (±0,02)*  1,11 (±0,04)
ns

       1,35 (±0,02)* 1,28 (±0,02)* 
ns

 Não significativo e * significativo, em relação a reta hipotética, pelo teste “t” (p≤0,05). Valores entre 
parênteses representam o erro padrão da média. 

 

 

Para a PRT na RE constatou-se diferença significativa para a variável CLO no 

tratamento R-TE, verificou-se para AF no tratamento controle e, para MS em ambos 

os tratamentos estudados (Tabela 20). Valores maiores que um foram observados 

para AF e MS na RE, com maior contribuição da planta daninha na mistura. O 

somatório da MS da soja e buva foi superior ao esperado, indicando que as espécies 

em mistura produzem mais do que nos monocultivos (SILVA et al., 2014). 

Assumindo que a soja seja mais competitiva que o caruru quando CR > 1, 

Ksoja > Kcaruru e C > 0 (HOFFMAN; BUHLER, 2002) e adotando-se tal critério para 

comprovar sua superioridade competitiva e ocorrência de diferenças em pelo menos 

dois desses índices (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c), observou-se que, para 

todas as variáveis estudadas (CLO, EST, AF e MS) a planta daninha com ciclo C4 
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demonstrou maior competitividade do que a cultura da soja (C3), independente da 

temperatura (tanto em SE, quanto na RE), corroborando em parte com os resultados 

da análise gráfica (Tabela 21).  

 

 

Tabela 21 - Índices de competitividade entre soja e caruru avaliados em situação de estresse 
(controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-TE), 
expressos por competitividade relativa (CR), coeficientes de agrupamento relativo (K) e 
de competitividade (C). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Índices 

Situação estresse  Recuperação do estresse 

Controle  Temperatura elevada Controle  R-TE 

Clorofila (CLO) 

CR 0,73 (±0,02)* 0,61 (±0,02)* 0,85 (±0,04)*  0,84 (±0,01)* 

Ksoja 0,83 (±0,02)* 0,68 (±0,02)* 0,82 (±0,04)*   0,68 (±0,04)
ns

 

Kcaruru 1,67 (±0,09)* 2,03 (±0,12)* 1,12 (±0,05)*   0,76 (±0,03)
ns

 

C -0,17 (±0,01)* -0,26 (±0,02)* -0,08 (±0,02)* -0,26 (±0,02)
ns

 

  Estatura (EST) 

CR 0,88 (±0,01)* 1,01 (±0,06)
ns

 1,02 (±0,04)
ns

 0,83 (±0,01)* 

Ksoja 0,87 (±0,01)* 1,03 (±0,07)
ns

 1,00 (±0,04)
ns

 1,00 (±0,06)* 

Kcaruru 1,14 (±0,04)* 1,02 (±0,06)
ns

 0,97 (±0,05)
ns

 1,51 (±0,10)* 

C -0,06 (±0,01)* 0,00 (±0,03)
ns

 0,01 (±0,02)
ns

 -0,10 (±0,00)* 

 
Área foliar (AF) 

CR 0,73 (±0,02)* 0,60 (±0,02)* 0,65 (±0,04)* 0,55 (±0,02)* 

Ksoja 0,83 (±0,02)* 0,68 (±0,03)* 0,85 (±0,04)* 0,59 (±0,03)* 

Kcaruru 1,67 (±0,09)* 2,03 (±0,13)* 2,53 (±0,37)* 2,15 (±0,16)* 

C -0,17 (±0,01)* -0,27 (±0,02)* -0,25 (±0,04)* -0,31 (±0,02)* 

  Massa seca da parte aérea (MS) 

CR 0,74 (±0,01)* 0,59 (±0,05)* 0,61 (±0,02)* 0,59 (±0,01)* 

Ksoja 1,82 (±0,07)* 0,69 (±0,03)* 1,06 (±0,04)* 0,90 (±0,04)* 

Kcaruru 6,79 (±0,50)* 2,52 (±0,43)* 5,42 (±0,67)* 4,33 (±0,56)* 

C -0,23 (±0,00)* -0,29 (±0,05)* -0,33 (±0,02)* -0,31 (±0,02)* 
ns

 Não significativo e * significativo pelo teste t (p≤0,05). Valores entre parênteses representam os 
erros padrões das médias. 

 

 

Na maioria das situações a cultura apresenta maior habilidade competitiva 

que as plantas daninhas de modo isolado, em função de que o efeito das espécies 

daninhas não se deve a sua maior competição individual, mas, principalmente, pelo 

efeito combinado de sua população total de plantas (VILÀ; WILLIAMSON; 

LONSDALE, 2004). Este resultado foi relatado para milhã (Digitaria spp.) (C4), picão-

preto (C3), leiteira (C3) e capim pé-de-galinha (C4) que apresentaram redução da 

EST, AF e MS quando em competição com soja (AGOSTINETTO et al., 2013; 

FORTE et al., 2017; FRANCO et al., 2017). Por outro lado, há trabalhos que relatam 

que plantas daninhas apresentaram maior habilidade competitiva que a cultura, 



93 
 

como as competições entre nabo e soja (BIANCHI; FLECK; DILLENBURG, 2006a), 

papuã e trapoeraba (Commelina benghalensis L.) competindo com soja (DIAS et al., 

2010) e, azevém competindo com cevada (GALON et al., 2011).  

Cabe destacar ainda que, na competição pelos recursos as plantas que se 

estabelecem primeiro ou que possuem características que proporcionam maior 

habilidade competitiva, como elevada estatura, rápida velocidade de crescimento, 

maior área foliar e massa seca se beneficiam e, desse modo menores quantidades 

de recursos ficarão disponíveis no meio o que acarreta aumento de dano ao 

competidor ou a cultura (AGOSTINETTO et al., 2013). 

Para a cultura da soja em SE, evidenciou-se interação entre os fatores 

amplitude térmica e proporção de plantas para a variável MS; observou-se efeito 

simples do fator proporção de plantas para CLO e AF e, para EST não se verificou 

significância estatística (Tabela 22). Verificou-se efeito simples de ambos os fatores 

testados para MS da planta daninha e, efeito somente da proporção de plantas 

para CLO, EST e AF do caruru. 

Na RE das plantas observou-se interação entre os fatores analisados para 

AF da soja, efeito simples da amplitude térmica para a variável EST, efeito da 

proporção de plantas de soja para CLO e, não se observou significância estatística 

para MS (Tabela 22). Evidenciou-se interação entre os fatores estudados para as 

variáveis CLO e EST do caruru e, efeito simples de ambos fatores para AF e MS da 

planta daninha. 

Em SE a cultura da soja demonstrou redução da CLO e AF quando na 

presença de caruru (50:50) em ambos os tratamentos estudados e, diminuição da 

MS em temperatura elevada, indicando que a competição interespecífica foi 

prejudicial a cultura, independente da temperatura (Tabela 22). Para a planta 

daninha houve redução da CLO, EST, AF e MS quando em monocultivo em SE, 

sendo que em temperatura elevada houve incremento da MS.  

Observou-se redução da CLO e AF da soja convivendo com caruru quando 

na RE, em ambos os tratamentos, diminuindo ainda mais os valores destas variáveis 

quando na R-TE (Tabela 22). Para caruru denotou-se maior redução da CLO no 

tratamento R-TE e, em mistura com a soja, enquanto que neste mesmo tratamento 

observou-se maior EST da planta daninha. Verificaram-se valores reduzidos de AF e 

MS da planta daninha em monocultivo, quando comparada a mistura, enquanto que 

na R-TE houve incremento das variáveis. 
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Tabela 22 - Resposta da cultura da soja à interferência de caruru, avaliados em situação de estresse 
(controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-TE). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção  
soja/caruru 

Situação de estresse  Recuperação do estresse  

Controle Temperatura elevada   Controle         R-TE 

CLO (SPAD) 

100% Soja 33,88 A
1
a

2
 37,15 Aa 36,63 Aa 37,71 Aa 

50% Soja 30,67 Ba 30,15 Ba 32,91 Aa 30,45 Ba 

C.V. (%)                            6,04       6,84 

100% Caruru 25,10 Ba 23,75 Ba 28,74 Aa 28,65 Aa 

50% Caruru 31,37 Aa 31,75 Aa 30,39 Aa 24,78 Bb 

C.V. (%)                            4,30      6,61 

  EST (cm) 

100% Soja 60,63 
NS 

55,23  63,74 Aa 59,82 Aa 

50% Soja 56,99 
 

56,00  63,77 Aa 58,70 Ab 

C.V. (%)                            5,50     4,72 

100% Caruru 42,21 Ba 45,74 Aa 50,37 Aa 46,54 Ba 

50% Caruru 46,82 Aa 46,14 Aa 49,50 Ab 55,85 Aa 

C.V. (%)                            4,64     6,02 

  AF (cm
2
 planta

-1
) 

100% Soja 271,00 Aa 289,70 Aa 281,86 Aa 282,63 Aa 

50% Soja 245,33 Ba 233,70 Ba 258,17 Ba 208,97 Bb 

C.V. (%)                            4,52    4,10 

100% Caruru 200,80 Ba 190,00 Ba 198,54 Bb 248,70 Ba 

50% Caruru 250,90 Aa 254,00 Aa 280,67 Ab 338,05 Aa 

C.V. (%)                            4,60   6,08 

  MS (g planta
-1

) 

100% Soja 1,83 Bb 2,42 Aa 2,38 
NS

 2,48  

50% Soja 2,36 Aa 1,97 Bb 2,45  2,34  

C.V. (%)                            3,99     4,62 

100% Caruru 1,82 Bb 3,11 Ba 2,17 Ba 2,90 Ba 

50% Caruru 3,16 Ab 4,36 Aa 3,65 Ab 4,69 Aa 

C.V. (%)                           13,01     10,39 
NS 

Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula  na coluna, 

comparando proporções de cada espécie para cada tratamento de temperatura, não diferem 
significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

2
 Médias seguidas pela mesma letra minúscula na linha, 

comparando cada proporção para diferentes tratamentos de temperatura, não diferem 
significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Os resultados indicam que, em geral, para a cultura da soja a competição 

interespecífica foi preponderante, influenciando negativamente nas variáveis 

morfofisiológicas, independente da amplitude térmica utilizada (SE ou RE). Para a 

planta daninha a competição intraespecífica acarretou maior prejuízo, devido à 

proximidade fenotípica das plantas, ocorrendo competição pelo mesmo nicho 

ambiental, independente da temperatura. Em geral, os tratamentos com temperatura 

elevada e R-TE proporcionaram efeito positivo nas variáveis morfológicas da planta 

daninha C4. Em trabalhos realizados com populações menores de trigo na presença 
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de azevém ou nabo (AGOSTINETTO et al., 2008), arroz e soja com milhã 

(AGOSTINETTO et al., 2013), feijão e picão-preto (GALON et al., 2017b) constatou-

se que, a competição interespecífica é menos prejudicial para ambas as espécies 

envolvidas do que a competição intraespecífica.  

Temperaturas acima de 40°C têm efeito adverso na taxa de crescimento da 

soja, provoca danos na floração e diminui a capacidade de retenção de vagens, 

sendo agravada pela ocorrência de déficit hídrico (FARIAS; NEPOMUCENO; 

NEUMAIER, 2007). De modo semelhante, existem relatos de redução da EST, MS e 

número de trifólios da cultura da soja competindo com plantas daninhas (WILLARD 

et al., 1994; RIZZARDI et al., 2004; ADELUSI; ODUFEKO; MAKINDE, 2006; 

CARVALHO; BIANCO; GUZZO, 2010). 

Analisando-se as variáveis fotossintéticas para a cultura da soja em SE, 

observou-se interação entre os fatores amplitude térmica e proporção de plantas 

para as variáveis A, Gs, E e CE (Tabelas 23 e 24). Verificou-se efeito simples do 

fator amplitude térmica para EUA, enquanto para Ci não se observou significância. 

Para caruru denotou-se interação entre os fatores estudados para os parâmetros A, 

Gs, E e CE; para a variável EUA observou-se somente efeito do fator amplitude 

térmica e, para Ci não se observou significância estatística para os fatores 

estudados. 

Na RE das plantas de soja observou-se interação entre os fatores amplitude 

térmica e proporção de plantas para A, CE e EUA; para Ci e E verificou-se efeito 

simples do fator amplitude térmica e, para Gs não se observou significância (Tabelas 

23 e 24). Constatou-se efeito simples do fator proporção de plantas para as variáveis 

Gs, E e EUA do caruru; para CE observou-se efeito simples do fator amplitude 

térmica da planta daninha e, para A e Ci não se verificou significância estatística. 

Para a soja em SE verificou-se aumento de A, Gs, E, CE e EUA em mistura 

com caruru e, em temperatura elevada, enquanto que observou-se incremento de A, 

Gs, E e EUA do caruru em mistura e, sob alta temperatura (Tabelas 23 e 24). Na RE 

houve redução de A, CE e EUA da soja em monocultivo, não sendo influenciada 

pela temperatura. Para caruru na RE observou-se redução na Gs e E sob 

monocultivo e incremento da EUA, verificando-se também aumento da CE do caruru 

no tratamento R-TE e, em mistura com a soja. 

Observou-se tanto para SE quanto para RE, em geral, que a competição 

interespecífica e temperatura elevada influenciaram positivamente nos parâmetros 
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fotossintéticos da soja e do caruru, em menor grau. Trabalhos anteriores mostraram 

que, plantas de arroz e trigo, ambas C3, submetidas a temperaturas elevadas na 

fase vegetativa reduziram A, resultando na diminuição da produção de 

fotoassimilados e, consequentemente, na menor produção de biomassa (WAHID et 

al., 2007; BARNABAS; JAGER; FEHER, 2008).  

 

 

Tabela 23 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs) e concentração de CO2 
subestomática (Ci) de plantas de soja e caruru em competição, avaliados em situação 
de estresse (controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-
TE). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção  
soja/caruru 

Situação estresse  Recuperação do estresse  

Controle  Temperatura elevada    Controle  R-TE 

A (μmol CO2 m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 6,98 A
1
b

2
 8,48 Ba 7,70 Ba 6,28 Bb 

50% Soja 7,62 Ab 14,14 Aa 9,43 Ab 12,20 Aa 

C.V. (%)                             9,91 12,29 

100% Caruru 7,23 Bb 13,47 Aa 9,74 
NS 

10,54  

50% Caruru 10,52 Ab 12,25 Aa 10,06  10,14  

C.V. (%)                             9,15 8,11 

  Gs (mol H2O m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 0,18 Aa 0,17 Ba 0,18 
NS 

0,16  

50% Soja 0,19 Ab 0,28 Aa 0,17  0,15  

C.V. (%)                             8,96 11,51 

100% Caruru 0,08 Bb 0,14 Aa 0,10 Ba 0,14 Aa 

50% Caruru 0,11 Ab 0,12 Aa 0,13 Aa 0,12 Aa 

C.V. (%)                              7,88 15,71 

  Ci (μmol CO2 mol
-1

) 

100% Soja 312,75 
NS 

292,25  316,50 Aa 340,50 Aa 

50% Soja 307,75  290,25  309,00 Ab 363,00 Aa 

C.V. (%)                            4,86 8,16 

100% Caruru 243,50 
NS

 222,25  320,50 
NS 

282,00  

50% Caruru 221,75 
 

220,50  267,80  242,50  

C.V. (%)                            5,70 11,81 
ns 

Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, 

comparando proporções de cada espécie para cada tratamento de temperatura, não diferem 
significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

2
 Médias seguidas pela mesma letra minúscula na linha, 

comparando cada proporção para diferentes tratamentos de temperatura, não diferem 
significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Em trabalho avaliando a cultura da soja e as plantas daninhas carrapicho 

(Xanthium strumarium L.) (C3) e caruru (Amaranthus hybridus L.) (C4) constatou-se 

em temperatura de 29/20°C (dia/noite) maior taxa fotossintética e, significativo 

incremento da EST, AF e MS quando as temperaturas variaram entre as amplitudes 

de 26/17, 29/20 e 32/23°C, respectivamente. Ainda, observou-se menor 



97 
 

competitividade do caruru, que possui via C4, quando comparado à soja e carrapicho 

com o incremento da temperatura (FLINT; PATTERSON, 1983). 

 

 

Tabela 24 - Taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e eficiência do uso da água 
(EUA) de plantas de soja e caruru em competição, avaliados em situação de estresse 
(controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-TE). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção 
soja/caruru 

Situação estresse   Recuperação do estresse 

Controle  Temperatura elevada      Controle  R-TE 

E (mmol H2O m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 1,88 A
1
a

2
 1,79 Ba 2,60 Aa 1,85 Ab 

50% Soja 2,00 Ab 2,81 Aa 2,84 Aa 1,80 Ab 

C.V. (%) 12,07 10,83 

100% Caruru 0,99 Bb 1,55 Aa 1,26 Ba 1,47 Aa 

50% Caruru 1,28 Ab 1,42 Aa 1,97 Aa 1,52 Aa 

C.V. (%) 5,50 10,34 

  CE (μmol m
-2 

s
-1

) 

100% Soja 0,022 Ab 0,029 Ba 0,024 Ba 0,018 Bb 

50% Soja 0,024 Ab 0,049 Aa 0,031 Aa 0,034 Aa 

C.V. (%) 9,49 14,48 

100% Caruru 0,030 Bb 0,061 Aa 0,031 Aa 0,038 Aa 

50% Caruru 0,050 Aa 0,060 Aa 0,030 Ab 0,040 Aa 

C.V. (%) 13,80 14,94 

  EUA (μmol CO2 mmol H2O
-1

) 

100% Soja 3,71 Aa 4,89 Ab 3,11 Aa 3,40 Ba 

50% Soja 3,84 Aa 5,11 Aa 3,39 Ab 6,50 Aa 

C.V. (%) 9,83 18,10 

100% Caruru 7,29 Ab 8,72 Aa 7,91 Aa            7,20 Aa 

50% Caruru 8,23 Aa 8,59 Aa 5,81 Ba             6,61 Aa 

C.V. (%) 7,33 17,12 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, comparando proporções de cada espécie 

para cada tratamento de temperatura, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias 

seguidas pela mesma letra minúscula na linha, comparando cada proporção para diferentes 
tratamentos de temperatura, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Comparando-se o teor de pigmentos fotossintéticos para a soja em SE, 

constatou-se interação entre os fatores amplitude térmica e proporção de plantas 

para as variáveis Cla e Cltot; para Clb observou-se efeito simples do fator amplitude 

térmica e, para relação A/B verificou-se efeito do fator proporção de plantas (Tabela 

25). Para caruru observou-se efeito simples de ambos os fatores estudados para as 

variáveis Cla, Clb, Cltot e A/B.  

Para a cultura da soja observou-se efeito simples do fator amplitude térmica 

na RE para Clb e A/B, enquanto que para Cla e Cltot verificou-se efeito simples do 
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fator proporção de plantas (Tabela 25). Constatou-se interação entre os fatores para 

as variáveis Clb, Cltot e A/B do caruru e, para Cla não se obteve significância 

estatística. 

 

 

Tabela 25 - Teores de clorofila a (Cla), b (Clb), total (Cltot) e relação da clorofila a e b (A/B) extraídos 
de folhas de soja e caruru em competição, avaliados em situação de estresse (controle e 
temperatura elevada) e recuperação do estresse (controle e R-TE). FAEM/UFPel, Capão 
do Leão/RS, 2016. 

Proporção 
Soja/caruru 

Situação estresse   Recuperação do estresse 

Controle  Temperatura elevada  Controle R-TE 

Cla (mg g
-1

) 

100% Soja 4,13 A
1
a

2
 4,21 Aa 4,42 Aa 4,58 Aa 

50% Soja 3,71 Aa 2,44 Bb 3,69 Aa 3,00 Ba 

C.V. (%) 10,15    9,64 

100% Caruru 3,00 Aa 2,38 Ab 3,22 Ab 4,00 Aa 

50% Caruru 3,29 Aa 2,67 Ab 3,33 Aa 3,34 Aa 

C.V. (%) 8,51   11,52 

  Clb (mg g
-1

) 

100% Soja 1,19 Aa 1,04 Ab 0,80 Ab 1,20 Aa 

50% Soja 1,10 Aa 0,88 Aa 0,62 Ab 1,14 Aa 

C.V. (%) 12,03   9,85 

100% Caruru 0,31 Aa 0,17 Bb 0,36 Ab 1,80 Aa 

50% Caruru 0,39 Aa 0,30 Aa 0,42 Aa 0,40 Ba 

C.V. (%) 16,69   16,00 

  Cltot (mg g
-1

) 

100% Soja 5,32 Aa 5,25 Aa 5,20 Aa 5,70 Aa 

50% Soja 4,81 Aa 3,32 Bb 4,30 Aa 4,10 Ba 

C.V. (%) 8,46   8,20 

100% Caruru 3,31 Aa 2,54 Bb 3,58 Ab 5,70 Aa 

50% Caruru 3,69 Aa 2,97 Ab 3,76 Aa 3,70 Ba 

C.V. (%) 8,61   10,19 

  Relação A/B 

100% Soja 3,32 Aa 4,01 Aa 5,80 Aa 4,00 Ab 

50% Soja 3,43 Aa 2,80 Ba 5,90 Aa 2,63 Bb 

C.V. (%) 14,28   13,40 

100% Caruru 9,84 Ab 14,42 Aa 8,84 Aa 2,30 Bb 

50% Caruru 8,50 Aa 9,21 Ba 7,94 Aa 8,70 Aa 

C.V. (%) 15,44   11,98 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula  na coluna, comparando proporções de cada espécie 

para cada tratamento de temperatura, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias 

seguidas pela mesma letra minúscula na linha, comparando cada proporção para diferentes 
tratamentos de temperatura, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Para soja em SE e RE evidenciou-se, em geral, redução da Cla, Cltot e A/B 

em convivência com caruru, observando-se em SE, decréscimo ainda maior sob 

temperatura elevada (Tabela 25). Verificou-se para SE, em geral, redução da Clb e 
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Cltot no monocultivo da planta daninha e sob alta temperatura, enquanto que, para a 

variável A/B houve incremento nesta mesma situação. Para caruru em RE observou-

se aumento da Clb e Cltot em monocultivo no tratamento R-TE, já para A/B verificou-

se redução na mesma comparação. Assim, para soja tanto em SE quanto em RE, 

em geral, a competição interespecífica e período em temperatura elevada reduziram 

o conteúdo de pigmentos fotossintéticos. Para caruru a competição intraespecífica 

em SE e a interespecífica em RE causaram redução dos pigmentos, principalmente 

quando submetido a alta temperatura.  

A interferência de caruru, picão-preto, nabo, tiririca (Cyperus rotundus L.), 

milhã e capim pé-de-galinha reduziram os teores de clorofila de grão-de-bico (Cicer 

arietinum L.) durante o desenvolvimento vegetativo (AMARAL et al., 2015), 

sugerindo que a magnitude dos danos é dependente da cultura e da espécie 

competindo (ULGUIM et al., 2017). 

Vale ressaltar que, todos os estresses que ocasionam peroxidação de 

membranas afetam a estrutura e a funcionalidade da maquinaria fotossintética, 

inativando os centros de reação dos fotossistemas (TRIPATHY; MOHAPATRA; 

GUPTA, 2007). Os teores de clorofilas e de carotenoides nas folhas indicam o nível 

de dano que determinado estresse pode causar à planta, já que a clorose é, 

normalmente, um dos primeiros sintomas expressos (CATUNDA et al., 2005). 

Trabalhos evidenciaram forte correlação entre a quantidade de aldeído malônico e 

conteúdo de clorofila, indicando que os danos causados às membranas das células 

desencadearam prejuízos ao aparato fotossintético (SUNOHARA; MATSUMOTO, 

2004; SUNOHARA et al., 2010). 

Analisando-se o estresse oxidativo para soja em SE observou-se interação 

entre os fatores estudados para H2O2, PROL e extravasamento celular, enquanto 

que para TBARS verificou-se somente efeito da proporção de plantas da cultura 

(Tabela 26). Verificou-se interação entre os fatores testados para H2O2 e PROL da 

planta daninha em SE e, observou-se efeito da amplitude térmica para a variável 

TBARS; e, efeito de proporção de plantas para extravasamento celular. 

Na RE constatou-se interação entre os fatores para PROL e TBARS e, para 

H2O2 e extravasamento celular somente verificou-se efeito da proporção de plantas 

de soja (Tabela 26). Para caruru observou-se interação entre os fatores estudados 

para H2O2 e extravasamento, efeito simples da amplitude térmica e da proporção 

para a variável PROL e, efeito da proporção para TBARS do caruru. 
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Tabela 26 - Teores de peróxido de hidrogênio (H2O2), TBARS, extravasamento celular e teor de 
prolina (PROL) extraídos de folhas de soja e caruru em competição, avaliados em 
situação de estresse (controle e temperatura elevada) e recuperação do estresse 
(controle e R-TE). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção  
soja/caruru 

Situação estresse   Recuperação do estresse 

Controle   Temperatura elevada     Controle  R-TE 

H2O2 (mM g
-1

 MF) 

100% Soja 0,68 B
1
b

2
 1,40 Aa 1,94 Aa 1,82 Aa 

50% Soja 1,77 Aa 1,21 Ab 1,54 Ba 1,34 Ba 

C.V. (%)                           8,85 8,72 

100% Caruru 1,25 Ab 1,49 Aa 1,22 Aa 1,54 Aa 

50% Caruru 1,09 Ba 0,89 Bb 1,32 Aa 1,11 Bb 

C.V. (%)                           7,51 7,99 

  TBARS (nM MDA g
-1

 de MF) 

100% Soja 34,13 Aa 34,70 A 34,30 Ba 30,20 Ab 

50% Soja 28,68 Ba 29,57 B 47,10 Aa 31,20 Ab 

C.V. (%)                           4,68 6,35 

100% Caruru 16,10 
NS 

14,52  18,60 Aa 17,10 Aa 

50% Caruru 16,40  14,80  21,20 Aa 19,60 Ab 

C.V. (%)                           6,53 6,78 

  Extravasamento (%) 

100% Soja 26,48 Aa 28,30 Ba 32,80 Aa 31,20 Aa 

50% Soja 28,28 Ab 33,71 Aa 29,30 Ba 28,50 Aa 

C.V. (%)                           5,32 6,55 

100% Caruru 34,09 Ba 34,31 Aa 31,50 Ba 33,80 Aa 

50% Caruru 36,60 Aa 35,40 Aa 34,90 Aa 32,48 Aa 

C.V. (%)                           3,48 3,46 

  PROL (mg prolina g
-1

 MF) 

100% Soja 0,323 Ab 0,490 Aa 0,310 Aa 0,210 Ab 

50% Soja 0,338 Aa 0,320 Ba 0,335 Aa 0,147 Bb 

C.V. (%)                         13,93 3,75 

100% Caruru 0,372 Aa 0,255 Ab 0,250 Ba 0,140 Bb 

50% Caruru 0,259 Ba 0,240 Aa 0,360 Aa 0,251 Ab 

C.V. (%)                          6,85 8,87 
ns 

Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula  na coluna, 

comparando proporções de cada espécie para cada tratamento de temperatura, não diferem 
significativamente pelo teste t (5%). 

2
 Médias seguidas pela mesma letra minúscula na linha, 

comparando cada proporção para diferentes tratamentos de temperatura, não diferem 
significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Em SE evidenciou-se, em geral, redução do H2O2 em monocultivo e 

incremento da mesma variável em mistura com caruru no controle, comparados a 

temperatura elevada (Tabela 26). Ainda para soja em mistura com caruru, observou-

se redução do TBARS em ambos os tratamentos térmicos testados. Verificou-se 

incremento do extravasamento celular e PROL quando em mistura e monocultivo da 

soja, respectivamente, ambos sob temperatura elevada. Para caruru denotou-se 

redução do H2O2 em mistura e, em maior escala sob alta temperatura, observando-
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se menor extravasamento celular e maior PROL em monocultivo no tratamento 

controle. A partir destes resultados pode-se inferir que, não houve estresse oxidativo 

nas plantas de soja e caruru em função da competição e temperatura em SE.  

O H2O2 assim como EROs, são fortes oxidantes que podem iniciar danos 

oxidativos, levando a distúrbios nas funções metabólicas e perdas na integridade 

celular onde se acumularem (KARUPPANAPANDIAN et al., 2011). Nas células ou 

tecidos onde a concentração de H2O2 for relativamente baixa, inicia-se uma resposta 

antioxidante, como produção de fenóis ou aumento da atividade de enzimas 

antioxidantes (FOYER et al., 1997). 

Para soja, em geral, verificou-se redução do H2O2 e extravasamento celular 

em convivência com caruru na RE, independente da amplitude térmica e, maior teor 

de TBARS e PROL em mistura no tratamento controle (Tabela 26). Observou-se 

redução do H2O2 do caruru em mistura com soja na R-TE e incremento de TBARS, 

extravasamento e PROL quando em mistura no controle.  

Nessa situação, para caruru observou-se maior dano oxidativo na competição 

interespecífica no tratamento controle, não influenciando o comportamento da soja. 

Observou-se em plantas de soja que, a produção de fenóis e danos oxidativos 

aumentaram em decorrência da competição interespecífica com azevém, enquanto 

que para a planta daninha observou-se maior dano oxidativo em decorrência da 

competição intraespecífica (AGOSTINETTO et al., 2016). 

O TBARS é produto da decomposição de ácidos graxos das biomembranas, 

ocasionado pela peroxidação dos lipídeos, atestando a presença de radicais livres 

(MUNNÉ-BOSCH; ALEGRE, 2002). O dano de membrana, ou seja, a peroxidação 

de lipídeos, causada pela competição (Tabela 26), pode ser considerada elevada 

quando comparada aos danos causados pela toxicidade de alumínio em plantas de 

fava (Vicia faba L.), que apresentou variação no teor de MDA entre 9 a 25nM g-1 de 

MF (ZHANG et al., 2009). Contudo, os danos observados são inferiores aos obtidos 

por genótipos de trigo submetidos ao estresse hídrico, obtendo valores entre 550 a 

1150 nM MDA g-1 de MF (SAIRAM; SRIVASTAVA, 2001). 

O resultado do estresse oxidativo é a peroxidação das membranas celulares, 

que culmina com o extravasamento celular para o meio externo. A solução que 

receber este extravasamento terá sua condutividade eletrolítica aumentada pela 

presença de íons e compostos polares no citosol e, assim, quanto maior o estresse 

oxidativo, maior será a condutividade (DAYAN et al., 1997; LI et al., 2000). Para soja 
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e biótipos de azevém não se observou diferenças para a variável extravasamento 

celular quando em convivência na mesma proporção (AGOSTINETTO et al., 2016). 

Os níveis de EROs estão sob controle enzimático e não enzimático, sendo 

que o aumento de determinados intermediários (como H2O2), pode resultar em 

acréscimos das atividades de enzimas (CAT, APX e SOD) ou metabólitos, como 

ascorbato, sendo que estes aumentos na atividade enzimática podem promover 

queda nas concentrações dos intermediários e EROs (DIPIERRO et al., 2005).  

O H2O2 enquanto é deletério para alguns componentes celulares também é 

essencial para as plantas em diferentes reações biossintéticas, possivelmente, 

atuando na transdução de sinais que contribuem no sistema de defesa da planta, 

como a modulação da atividade de certas enzimas (SCHRECK; BAEUERLE, 1991). 

O estresse oxidativo corresponde ao desequilíbrio entre a taxa de produção de 

agentes oxidantes e sua degradação, ocorrendo quando a produção de EROs está 

acelerada ou quando os mecanismos envolvidos na proteção contra as EROs 

encontram-se deteriorados (GILL; TUTEJA, 2010).  

As plantas quando expostas a estresse ambiental também podem acumular o 

aminoácido prolina, que tem sido associada à tolerância das plantas a essa 

condição adversa, podendo representar um mecanismo regulador da perda de água, 

mediante o aumento da osmolaridade celular (FUMIS; PEDRAS, 2002). O acúmulo 

de prolina nas células tem como objetivo proteger os tecidos vegetais contra o 

estresse osmótico e/ou também atuando como protetor enzimático (LIU; ZHU, 1997). 

Para a atividade da CAT e APX da cultura da soja em SE, verificou-se efeito 

simples de ambos os fatores estudados, enquanto que para teor de PROT e 

atividade da SOD denotou-se efeito somente da amplitude térmica (Tabela 27). Para 

CAT do caruru sob estresse observou-se interação entre os fatores avaliados e, para 

APX constatou-se somente efeito simples de ambos os fatores. Verificou-se 

somente efeito da proporção de plantas para PROT do caruru e, para SOD não se 

observou significância estatística. 

Quando se avaliou a RE das plantas de soja observou-se interação entre os 

fatores amplitude térmica e proporção de plantas para as variáveis PROT, SOD, 

CAT e APX (Tabela 27). Para caruru verificou-se interação entre os fatores testados 

para as variáveis PROT, SOD e CAT, enquanto que para APX denotou-se somente 

efeito simples do fator amplitude térmica. 
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Tabela 27 - Teor de proteína (PROT), atividade da superóxido dismutase (SOD), atividade da 
catalase (CAT) e atividade da ascorbado peroxidase (APX) extraídos de folhas de soja 
e caruru em competição, avaliados em situação de estresse (controle e temperatura 
elevada) e recuperação do estresse (controle e R-TE). FAEM/UFPel, Capão do 
Leão/RS, 2016. 

Proporção 
soja/caruru 

Situação estresse   Recuperação do estresse 

Controle Temperatura elevada  Controle     R-TE 

PROT (mg caseína g
-1

 MF) 

100% Soja 11,48 A
1
a

2
 10,34 Aa 15,12 Aa 12,25 Bb 

50% Soja 12,23 Aa 10,07 Ab 11,91 Bb 14,02 Aa 

C.V. (%) 7,77    4,88 

100% Caruru 5,42 Aa 4,34 Ba 6,82 Aa 7,29 Aa 

50% Caruru 6,19 Aa 6,76 Aa 7,69 Aa 6,51 Bb 

C.V. (%) 17,07    4,85 

  SOD (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

100% Soja 7,44 Aa 7,77 Aa 5,84 Ba 6,54 Aa 

50% Soja 6,69 Ab 8,36 Aa 6,98 Aa 5,88 Ab 

C.V. (%) 11,95   5,64 

100% Caruru 13,24 Aa 16,59 Aa 12,61 Aa 11,03 Ba 

50% Caruru 13,28 Aa 12,70 Ba 10,80 Bb 12,80 Aa 

C.V. (%) 14,31   6,24 

  CAT (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

100% Soja 0,260 Bb 0,442 Ba 0,330 Aa 0,370 Aa 

50% Soja 0,367 Ab 0,606 Aa 0,400 Aa 0,260 Ba 

C.V. (%) 13,85   15,72 

100% Caruru 0,194 Ab 0,372 Ba 0,696 Ab 1,09 Aa 

50% Caruru 0,124 Bb 0,490 Aa 0,440 Bb 1,01 Aa 

C.V. (%) 16,14   5,83 

  APX (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

100% Soja 2,10 Ab 2,47 Aa 0,90 Aa 0,93 Aa 

50% Soja 1,64 Bb 2,20 Aa 0,53 Bb 1,07 Aa 

C.V. (%) 7,27   7,80 

100% Caruru 1,42 Ba 2,34 Ba 0,82 Ab 1,13 Aa 

50% Caruru 2,08 Ab 3,45 Aa 0,83 Aa 1,10 Aa 

C.V. (%) 11,59   11,00 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula  na coluna, comparando proporções de cada espécie 

para cada tratamento de temperatura, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias 

seguidas pela mesma letra minúscula na linha, comparando cada proporção para diferentes 
tratamentos de temperatura, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Observou-se na SE, em geral, redução da CAT e incremento da APX no 

monocultivo da soja, verificando-se também maior atividade enzimática e menor teor 

de PROT em temperatura elevada (Tabela 27). Para caruru denotou-se, em geral, 

maior teor de PROT, CAT, APX e redução da SOD em mistura com a soja e, sob 

temperatura elevada. A proporção de plantas não influenciou a atividade enzimática 

da soja e caruru, enquanto que para ambas as espécies se observou maior atividade 

enzimática em temperatura alta. Estudos com milho, arroz e trigo mostraram 
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correlação positiva entre a tolerância das plantas ao estresse oxidativo e atividade 

da SOD (DAMANIK et al., 2012; RAJABI et al., 2012). 

Na fase de RE para soja em mistura com caruru verificou-se redução da 

PROT e APX e, incremento da SOD e CAT no tratamento controle (Tabela 27). 

Observou-se redução do conteúdo de PROT e aumento da SOD para caruru em 

mistura com soja no tratamento R-TE e, incremento da CAT e APX em monocultivo 

do caruru no mesmo tratamento citado. Assim verificou-se que, o tratamento R-TE 

aumentou a atividade enzimática em caruru, não influenciando a soja. 

O elevado estresse também pode inibir a síntese da enzima ou levar a 

mudanças na montagem das suas subunidades (SOMASHEKARAIAH; PADMAJI; 

PRASAD, 1992). A CAT está presente principalmente em peroxissomos, porém, é 

indispensável para a detoxificação em altas produções de EROs, pois o estresse 

oxidativo causa proliferações de peroxissomos nas células (MITTLER, 2002). 

Acredita-se que, a proteção das plantas contra o acúmulo de H2O2 decorra da ação 

conjunta das CATs e APXs (MIZUNO; KAMEI; TSUCHIDA, 1998) e as diferentes 

afinidades destas enzimas pelo H2O2 sugerem que, a APX é responsável pela 

modulação fina de sinalização das espécies reativas, enquanto a CAT remove o 

excesso durante o estresse (MITTLER, 2002).  

A diminuição na atividade de CAT em espécies em situação de estresse 

competitivo, possivelmente acontece devido ao aumento de H2O2, pois a catalase 

pode ser inativada por ligação com H2O2 (KIRKMAN; GALIANO; GAETANI, 1987) ou 

com outros componentes celulares, tais como: ácido salicílico, semi-

dehidroascorbato (DAVISON; KETTLE; FATUR, 1986), glutationa reduzida (SUN; 

OBERLEY, 1989), superóxido e radicais hidroxila (KONO; FRIDOVICH, 1982). 

As APXs são consideradas as enzimas mais importantes na eliminação de 

H2O2 no citosol e no cloroplasto (INZE; VAN MONTAGU. 1995). Estas enzimas 

utilizam o ascorbato como seu doador de elétrons específico para reduzir H2O2 à 

água, constituindo parte do ciclo conhecido como ciclo do ascorbato-glutationa 

(INZE; VAN MONTAGU, 1995; SHIGEOKA et al., 2002). 

A SOD é a primeira enzima no processo de desintoxicação, catalisa a 

dismutação de superóxido (O2
-) a H2O2 e O2 (GIANNOPOLITIS; RIES, 1977). O H2O2 

produzido é, por sua vez, convertido em H2O e O2 por enzimas como CAT e APX 

(WANG et al., 2004). Desta forma, supõe-se que, quando a atividade da SOD é 

aumentada, ocorra também aumento da atividade das enzimas que metabolizam o 
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H2O2. O radical O2
- é produzido onde existe transporte de elétrons; portanto, a 

ativação do O2 pode ocorrer em diferentes compartimentos celulares (GECHEV et 

al., 2006) incluindo mitocôndrias, cloroplastos, microssomos, glioxissomos e 

peroxisssomos, o que explica a presença de SODs em praticamente todas as 

regiões das células (GILL; TUTEJA, 2010).  

Nesse estudo os resultados indicam que, em geral, a competição 

interespecífica para soja e intraespecífica para caruru foram preponderantes, 

influenciando negativamente nas variáveis morfofisiológicas das espécies, 

independente da amplitude térmica utilizada (SE ou RE). Ainda observou-se que, o 

período sob temperatura elevada causou efeito positivo nas variáveis morfológicas 

da planta daninha C4. Observou-se também em SE e RE que a competição 

interespecífica e temperatura elevada, em geral, influenciaram positivamente nos 

parâmetros fotossintéticos das espécies, reduzindo o conteúdo de pigmentos 

fotossintéticos da cultura. Em caruru a competição intraespecífica em SE e 

interespecífica na RE causaram redução dos pigmentos sob alta temperatura. 

Em adição, não se observou estresse oxidativo em soja e caruru em função 

da competição e temperatura em SE, enquanto que na RE a competição 

interespecífica no tratamento controle causou dano oxidativo em caruru, não 

influenciando a cultura. A proporção de plantas não modificou a atividade enzimática 

das espécies em SE e RE, observando-se maior atividade enzimática após período 

em temperatura alta para soja e caruru em SE e, para caruru na RE. 

Diante do exposto e considerando a escassa literatura a respeito do efeito das 

alterações climáticas na interação cultura/planta daninha, existe a importância de 

trabalhos que avaliem essas interações competitivas entre plantas com diferentes 

vias fotossintéticas (C3 e/ou C4) frente aos diferentes estresses abióticos que podem 

ocorrer e, principalmente, a combinação desses estresses na produção das culturas. 

Dessa forma, estes estudos podem auxiliar na seleção de plantas com maior 

habilidade competitiva, na previsão da estrutura e composição das comunidades 

vegetais e nas mudanças de distribuição geográfica das espécies. 
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3.4 Conclusões 

 

Os parâmetros fotossintéticos e o teor de pigmentos fotossintéticos, em geral, 

não são afetados pela alta temperatura em soja e plantas daninhas, no entanto 

causa estresse oxidativo em picão-preto e eleva a atividade enzimática em caruru. 

A temperatura elevada reduz os parâmetros fotossintéticos em soja, aumenta 

o teor de pigmentos fotossintéticos e estresse oxidativo em caruru, enquanto que a 

competição interespecífica eleva o teor de pigmentos fotossintéticos em ambas 

espécies e incrementa o estresse oxidativo na cultura.  

A planta daninha caruru (C4) demonstra maior competitividade que a soja 

(C3), independente da amplitude térmica utilizada (SE e/ou RE).  

A competição interespecífica para soja e intraespecífica para caruru influencia 

negativamente nas variáveis morfofisiológicas e, a temperatura elevada tem efeito 

positivo nestas características para caruru.  

Temperatura elevada e competição interespecífica, em geral, influenciam 

positivamente nos parâmetros fotossintéticos da soja e caruru, reduzindo o conteúdo 

de pigmentos fotossintéticos da cultura. A competição intraespecífica em SE e 

interespecífica na RE reduz os pigmentos em caruru, quando em alta temperatura. 

A competição interespecífica incrementa o estresse oxidativo em caruru na 

RE, enquanto que a temperatura elevada aumenta a atividade enzimática em soja e 

caruru em SE e, na planta daninha na RE.   
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4 CAPÍTULO III – Efeito do estresse hídrico e recuperação das plantas na 

interação cultura/planta daninha 

 

 

4.1 Introdução 

 

A soja (Glycine max L. Merrill) é a principal cultura anual da agricultura 

brasileira, com elevada relevância social e econômica. Contudo, vários fatores 

bióticos e abióticos podem causar perda significativa na produtividade da cultura, 

dentre eles, a competição com plantas daninhas e períodos de deficiência hídrica 

prolongada.  

Os prejuízos causados pelas plantas daninhas são reflexos principalmente da 

competição por recursos do ambiente e sua presença pode causar prejuízos de até 

80% na produtividade da cultura da soja (GAZZIERO; VARGAS; ROMAN, 2004). 

Entretanto, estas perdas são variáveis em função da espécie e população da 

infestante, cultivar utilizada, práticas de manejo adotadas (GALON et al., 2007), 

época de emergência de plantas daninhas e estádio fenológico da espécie, que 

proporcionam diferente grau de competição (AGOSTINETTO et al., 2014). Espécies 

morfológica e/ou fisiologicamente próximas apresentam exigências semelhantes em 

relação aos recursos, tornando mais intensa a competição (SILVA; DURIGAN, 

2006). 

A soja pode ser considerada cultura que tolera o déficit de água, pois a sua 

floração ocorre durante período relativamente longo, permitindo que as plantas 

evitem os efeitos de secas de curto prazo (MOTA, 1983 apud KRON; SOUZA; 

RIBEIRO, 2008). A disponibilidade de água é especialmente importante em dois 

períodos de desenvolvimento da cultura, entre a germinação das sementes e a 

emergência das plântulas e, entre a floração e o enchimento das vagens (MOTA, 
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1983 apud KRON; SOUZA; RIBEIRO, 2008). Períodos prolongados de seca podem 

afetar diretamente a produtividade da soja, reduzindo a estatura das plantas, a taxa 

de crescimento, o índice de área foliar, a taxa fotossintética e todo o metabolismo da 

planta (CONFALONE et al., 1998; DESCLAUX et al., 2000; NEUMAIER et al., 2000). 

Condições de estresse devido à competição entre plantas e/ou déficit hídrico 

causam efeitos a curto e longo prazo, induzindo combinação de respostas 

morfofisiológicas, bioquímicas e moleculares que auxiliam na adaptação às 

circunstâncias ambientais limitantes, dependendo da intensidade e da duração do 

estresse, dos efeitos interativos de outros tipos de estresses, do estádio de 

desenvolvimento e do genótipo (MENESES et al., 2006). O estresse gerado devido a 

competição afeta negativamente as características fisiológicas da soja, bem como a 

matéria seca em função da presença de capim-braquiarão e picão-preto e, o 

incremento da população destas plantas daninhas (FERREIRA et al., 2015). 

O déficit hídrico altera a fotossíntese, incrementando o requerimento de 

açúcares para ajuste osmótico celular, reduzindo os assimilados disponíveis e o 

crescimento das raízes de plantas de trigo (Triticum aestivum L.) e centeio (Secale 

cereale L.) em competição (FAR et al., 2017). Plantas submetidas a estes estresses 

podem apresentar redução na síntese de pigmentos fotossintéticos, resultando na 

diminuição da absorção de luz e geração de poder redutor, estes associados à 

biomassa e produtividade (JALEEL et al., 2009). 

A resposta à seca depende da regulação da expressão de milhares de genes 

e, em soja, vários genes responsivos ao déficit hídrico foram identificados 

(GUIMARÃES-DIAS et al., 2012). Contudo, pouco se sabe a respeito do efeito do 

déficit hídrico na expressão de genes de plantas daninhas e na competição entre 

plantas. Muitos genes estão envolvidos na percepção e resposta a luz, fator este 

envolvido na competição entre plantas por recursos.  

A baixa disponibilidade de luz tem efeito negativo no fotossistema II, no teor 

de clorofila e na enzima ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase oxigenase (rubisco), 

reduzindo a fotossíntese e induzindo a formação de espécies reativas de oxigênio 

(EROs) (VOLETI; SINGH, 1996). Os genes relacionados à fotossíntese CAB 

(proteína de ligação a clorofila a/b) e RbcS (pequena subunidade da rubisco) são 

regulados por Phys ao nível da transcrição sendo que, o PhyA contribui para o 

acúmulo de transcritos gênicos sob luz vermelha (TAKANO et al., 2001).  
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A competição e o déficit hídrico ativam o sistema de defesa enzimático das 

plantas para eliminação das EROs, provocando alterações na expressão gênica das 

plantas em diferentes categorias funcionais (BARBOSA et al., 2014). Essas formas 

reativas de oxigênio, como peróxido de hidrogênio (H2O2), radical superóxido (O2
-) e 

radical hidroxila (OH-) são conhecidas por oxidar importantes constituintes celulares 

como ácidos nucleicos, lipídeos de membrana e proteínas, podendo ocasionar a 

morte celular (ALSCHER; ERTURK; HEATH, 2002). Modificaçoes na expressão de 

genes que codificam enzimas como catalase (CAT), ascorbato peroxidase (APX) 

superóxido dismutase (SOD) e glutationa S-transferase (GST) são essenciais para 

manter a homeostase redox celular e proteger os organismos contra o estresse 

oxidativo, eliminando EROs e o acúmulo de H2O2, reduzindo a peroxidação de 

lipídios (VAIDYANATHAN et al., 2003; EYIDOGAN; OZ, 2007; CHEN et al., 2012). 

Trabalhos estão sendo realizados com interesse na identificação de genes 

que conferem diversos tipos de tolerância a estresses abióticos (BOGGS et al., 

2010; PALMEROS-SUAREZ et al., 2015). Os fatores de transcrição (FT) também 

estão sendo estudados por serem elementos reguladores que ativam a expressão 

de cascatas de sinalização ou toda rede de genes em plantas. O fator nuclear Y 

(NF-Y), identificado em caruru (Amaranthus hypochondriacus L.), é responsável por 

regular várias respostas de desenvolvimento da planta, induzidos pelo estresse 

hídrico (PALMEROS-SUAREZ et al., 2015).  

A biologia molecular aliada a técnicas de RT-qPCR (reação em cadeia da 

polimerase de transcrição reversa quantitativa em tempo real) têm sido amplamente 

utilizada para validar a expressão gênica (GACHON; MINGAN; CHARRIER, 2004) 

devido a sua sensibilidade e reprodutibilidade na análise dos níveis de transcrição, 

auxiliando na identificação de genes envolvidos nas respostas a estresse.  

O conhecimento da interferência do déficit hídrico e a competição 

cultura/plantas daninhas é fundamental na adoção de práticas de manejo em 

condições não ideais de cultivo, uma vez que estes são considerados os principais 

fatores que limitam o crescimento e a produtividade das plantas, induzindo 

alterações em diferentes níveis hierárquicos. Assim, o objetivo do estudo foi avaliar o 

efeito do déficit hídrico e a recuperação das plantas na interação cultura/planta 

daninha, através de avaliações morfofisiológicas, metabólicas e expressão gênica. 
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4.2 Material e Métodos 

 

O experimento foi conduzido em casa de vegetação e laboratórios 

pertencentes ao CEHERB/FAEM/UFPel no período de novembro de 2015 a janeiro 

de 2016, em delineamento experimental inteiramente casualizado, com oito 

repetições. Os tratamentos foram arranjados em esquema fatorial, cujo fator A foi 

constituído por diferentes regimes de água (capacidade de campo (CC) e déficit 

hídrico (DH - 50% da CC)); e, o fator B constou de proporções de plantas de soja e 

caruru, sendo as mesmas: 100:0 (estande puro de soja), 50:50 e 0:100% (estande 

puro de caruru) equivalentes a 10:0, 5:5 e 0:10 plantas vaso-1.  

A cultivar de soja utilizada foi a NA 5909 RG e, as sementes de caruru foram 

coletadas em área não agrícola, no município de Liberato Salzano, Rio Grande do 

Sul (RS). As unidades experimentais constituíram-se de vasos com capacidade para 

quatro litros e diâmetro de 22cm. A semeadura foi realizada em bandejas de 

polietileno, sendo que, quando as plantas se encontravam com as primeiras folhas 

verdadeiras expandidas, aos 12 e 16 dias após a emergência (DAE) para soja e 

caruru, respectivamente, foram transplantadas para vasos. O tipo de solo utilizado e 

a correção da fertilidade foram similares à metodologia descrita no Capítulo II.    

As plantas foram mantidas em casa de vegetação até 20 dias após o 

transplante (DAT) sob mesmas condições de umidade e temperatura, quando foram 

aplicados os tratamentos. Aplicou-se 50% da água disponível em cada vaso 

diariamente com base na disponibilidade estimada de água total que, anteriormente 

foi determinada pela diferença entre vaso completamente saturado e peso seco 

(antes da água ser adicionada), conforme descrito por Valerio et al. (2011). Os vasos 

foram pesados diariamente e o volume de 50% de água foi aplicado até o primeiro 

sinal de murchidão foliar, ocorrido após seis dias aproximadamente, posteriormente, 

a água foi reaplicada ao ponto de capacidade de campo, por período de dois dias e, 

depois o ciclo de seca repetido duas vezes a intervalos semanais.  

Aos 45 DAT (25 dias após o tratamento) realizou-se a análise das variáveis 

em situação de estresse (SE) (tratamento capacidade de campo (CC) e déficit 

hídrico (DH)), em quatro repetições. Avaliou-se o teor de clorofila (CLO), estatura 

(EST), área foliar (AF), massa seca (MS) e parâmetros fotossintéticos da soja e do 

competidor (soja em estádio V6-V8; caruru com 9-10 folhas). Amostras foliares foram 

coletas e armazenadas a -80°C para análise de clorofilas, danos celulares, prolina, 
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atividade enzimática e expressão gênica em laboratório. As variáveis foram 

analisadas conforme metodologia descrita no Capítulo I e II. 

Aos 45 DAT quatro unidades experimentais submetidas ao DH retornaram as 

condições controle com o objetivo de avaliar a recuperação das plantas ao DH (R-

DH). Às 24 horas após a recuperação realizou-se a análise dos parâmetros 

fotossintéticos nos tratamentos CC e RDH, coletando-se amostras para análises em 

laboratório conforme citado acima. Aos 10 dias após a R-DH (55 DAT) analisou-se a 

CLO, EST, AF e MS (soja em estádio R1, caruru com 10-12 folhas).  

Para análise dos dados de CLO, EST, AF e MS foi utilizado o método da 

análise gráfica da produtividade relativa (PR) (RADOSEVICH, 1987; ROUSH et al., 

1989; COUSENS, 1991), calculando-se também índices de competitividade relativa 

(CR), coeficientes de agrupamento relativo (K) e de competitividade (C), de acordo 

com metodologia descrita no Capítulo I.  

Para analisar estatisticamente a produtividade relativa, primeiramente foi 

calculada a diferença para os valores de PR (DPR) obtidos na proporção de 50%, 

em relação aos valores pertencentes às retas hipotéticas obtidas nas respectivas 

proporções (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c; PASSINI et al., 2003). Em seguida, 

foi utilizado o teste t (p≤0,05) para testar as diferenças nos índices DPR, PRT, CR, K 

e C (HOFFMAN; BUHLER, 2002; ROUSH et al., 1989). As hipóteses de nulidade 

para testar as diferenças de DPR e C são de que as médias são iguais a zero 

(H0=0); para PRT e CR de que as médias são iguais a um (H0=1); para o índice K 

de que as médias das diferenças entre Ksoja e Kcompetidor são iguais a zero 

[H0=(Ksoja-Kcompetidor)=0]. O critério para considerar a existência de diferenças 

em competitividade para os índices CR, K e C, foi de que, no mínimo em dois 

índices, ocorressem diferenças pelo teste t (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c).  

Para determinação da expressão gênica, o RNA foi extraído do tecido vegetal 

usando o reagente PureLinKTM (Plant RNA Reagent – InvitrogenTM), seguindo as 

recomendações do fabricante. A qualidade e quantidade do RNA foi determinada 

com uso de espectrofotômetro NanoDropTM 2000 (Thermo Scientific), onde a razão 

das leituras no comprimento de onda 260/280nm devia-se manter entre 1,9 a 2,2 e a 

razão 260/230 em torno de 2,0. A qualidade do RNA foi confirmada em eletroforese 

e gel de agarose (1%). O cDNA foi construído usando kit SuperScript First-Strand 

system for RTqPCR (Invitrogen TM), de acordo com recomendações do fabricante. 
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Para soja avaliou-se, em RTqPCR, os genes alvos fitocromo A (GmPhyA), 

clorofila a/b (GmCAB3), ribulose 1,5-bisfosfato carboxilase (GmRbcS3), glutationa S-

transferase (GmGST), superóxido dismutase (GmMnSOD), catalase (GmCAT1) e 

ascorbato peroxidase (GmAPX) (Tabela 28). Já, para caruru os genes alvos 

analisados foram fitocromo A (BvPhyA), ribulose 1,5-bisfosfato carboxilase 

(AhRbcS3), superóxido dismutase (AhSODCu-Zn), catalase (AcCAT1), ascorbato 

peroxidase (BvAPX) e fator nuclear Y (AhNF-YC). Utilizou-se os genes endógenos 

actina (GmACT11) e fator de elongação eucariótico 1-α (BvELF-1α) para soja e 

caruru, respectivamente, depois da análise de normalização (dados não 

apresentados). A eficiência do PCR foi obtida através da análise de quatro diluições 

seriais do cDNA (1:1, 1:5, 1:25 e 1:125), para gerar a curva padrão de cada par de 

primer testado. O valor de E foi estimado pela equação E = 10 (-1/slope), sendo 

considerados aceitáveis valores entre 1,8 e 2,2, para os genes referência e alvo 

(dados não apresentados). 

Para o RTqPCR foi utilizado o volume total de 12μL, contendo 6,25μL de 

LightCycler® 480 SYBR Green I Master (Roche Applied Science); 0,5μL de primer 

(10mM); 1μL de cDNA (0,2μg) e 4,25μL de água. As condições de amplificação 

foram as seguintes: um ciclo a 95°C (5 minutos); 45 ciclos de desnaturação a 95°C 

(20 segundos); 60°C (60 segundos); e, 72°C (20 segundos). O processo foi 

finalizado pela curva de dissociação com a desnaturação a 95°C (5 segundos), 

resfriamento a 70°C (1 minuto), gradual aquecimento de 0,11°C steps até 95°C (5 

segundos), e resfriamento 40°C (30 segundos). O RTqPCR foi realizado no 

equipamento LightCycler 480 systems (Roche Applied Science). Todas as reações 

foram em triplicata para cada amostra de cDNA e, a pureza do amplicon foi 

assumida quando produzido um único pico de fusão. 

Para a quantificação relativa (QR) dos genes, realizou-se o cálculo de 

expressão relativa através do método ΔCt, pela equação ΔΔCt = (Ctalvo – 

Ctendógeno) - (Ctcalibrador – Ctendógeno), sendo o ΔΔCt a expressão relativa do 

gene e o calibrador o tratamento CC de soja e caruru e, a aplicação do resultado em 

2-(ΔΔCt) forneceu a dimensão de variação.  

Os dados obtidos foram analisados quanto à normalidade e, posteriormente 

submetidos à análise de variância (p≤0,05). No caso de ser constatada significância 

estatística, o regime de irrigação e proporção de plantas (de cada espécie 

competidora) foram comparados pelo teste t (p≤0,05). 
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Tabela 28 - Primes utilizados para RT-qPCR em soja e caruru submetidos a diferentes regimes hídricos e proporção de plantas. FAEM/UFPel, Capão do 

Leão/RS, 2016. 

Genes 
Forward (5ʹ-3ʹ) Reverse (5'-3') Referência ou número de acesso 

Soja 

GmACT11  ATCTTGACTGAGCGTGGTTATTCC GCTGGTCCTGGCTGTCTCC Hu, 2009 

GmAPX  ACGCCGATTTCTACCAGTTG GCTTTGCCAAACACATCTCT L10292 

GmCAT1  GTCCATGCTTTCAAGCCAAGTC TCCATGTGCCTGTAGTTGAGTG AF035252 

GmCAB3  CAGATATTCAGTGAGGGTGGG CTGGATAGATTGGGTCAGTCAC NM_001248354 

GmMnSOD  CTACGTCGCCAACTACAACA CTGATAGGCTTGAGGTTATTCCAG XM_003526765 

GmRbcS3  GTTTGAGACTCTTTCCTACCTG TAGCGTCCATCGTAGTATCCTG AF303941.1 

GmPhyA  AAATGTTGGAGGGTACTGACTTG GTGAACTCAGCCATCTCAAGA NM_001251357 

GmGST  GAAATCCCTTGTTGCCTTCAG TTCTTCTCCCTTTGATGTCCA AY382831.1 

 Caruru 

BvELF-1α  ACGGTTATGCTCCAGTCCTC CTTGGTGGGAATCATCTTAACGA XM_010671358.2 

BvAPX  AATCAAGGACTGGAGGACCC TGGTAGAAGTCAGCGTAAGAG XP_010689420.1 

AcCAT  CTAATCCGAGCATTCAAGCC AAGTGTGAACTCCAGATCCA KP710221.1 

AhSOD
Cu-Zn 

 GATAGCCAGATTCCTCTTTCAG AATACCGCAAGCAATTCTTCC GQ422752.1 

BvPhyA  CGGTAATTGGGATTGGAACTG TGTGGATGATCGCATAGAAAGG XM_010681889.2 

AhRbcS3  CGTTACCAGGAAGAGCAATGAC TAGAGGTGGAAGGTAAGACAAGG AF150667.1 

AhNF-YC  GATGTTCGTATGATTTCCGCT GTCCTACGCTTATTCTCTTCAG Palmeros-Suárez et al., 2015 
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4.3 Resultados e Discussão 

 

Para a variável CLO, analisando-se as combinações de plantas de soja e 

caruru em SE, verificou-se que, o desvio observado da reta da PR foi representado 

por linha próxima à reta hipotética para soja, tanto no tratamento CC, como em DH; 

enquanto, para caruru os desvios observados das retas da PR foram representados 

por linhas côncavas em ambos os tratamentos (Figura 8).  
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------------------------------------- Proporção de plantas de soja e caruru (%) ------------------------------- 

Figura 8 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para clorofila de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, conduzido em situação de estresse 
(CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 
2016. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. Linhas tracejadas referem-se às 
produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre interferência de uma espécie 
sobre a outra. 
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côncava e próxima a reta hipotética. Já, para caruru o desvio observado da reta da 

PR foi representado por linhas côncavas em ambos os tratamentos (Figura 8).  

Para a variável CLO, em geral, independente do regime hídrico utilizado, a 

planta daninha cururu (C4) apresentou menor habilidade competitiva que a cultura da 

soja, que não sofreu interferência do competidor. O teor de CLO, EST e AF do 

tomateiro (Lycopersicum esculentum L.), espécie C3, não foram influenciados pela 

convivência com as plantas daninhas C4 caruru-de-mancha (Amaranthus viridis L.) e 

tiririca (Cyperus rotundus L.) ou C3 picão-preto (Bidens pilosa L.) e maria-pretinha 

(Solanum americanum Mill.) (SILVA et al., 2010). 

Para a variável EST de plantas de soja e caruru em convivência, em ambos 

os tratamentos em SE, verificou-se que, o desvio observado da reta da PR foi 

representado por linha convexa para a cultura e planta daninha (Figura 9). Nesta 

situação observou-se que, independente da rota fotossintética e regime hídrico 

utilizado, as espécies apresentaram competitividade similar. Cultivares com maiores 

velocidades de incremento de área foliar, estatura, massa da matéria seca da parte 

aérea, maior cobertura do solo e interceptação de luz pelo dossel apresentaram 

maior habilidade competitiva com as plantas daninhas (FLECK et al., 2003).  

Para EST quando avaliada na RE, verificou-se que os desvios observados da 

reta da PR para a cultura da soja em ambos os tratamentos testados foram 

representados por linha próxima à reta hipotética; enquanto, para caruru os desvios 

observados da reta da PR foram representados por linha próxima à reta hipotética 

no tratamento CC e por linhas côncavas na R-DH (Figura 9). Neste caso observou-

se que, a cultura da soja não foi afetada pela presença do competidor, influenciando 

em menor grau o caruru após período sob estresse hídrico.  

De modo semelhante, as PR’s de soja competindo com pé-de-galinha 

(Eleusine indica (L.) Gaertn.) apresentaram valores próximos aos da reta hipotética, 

evidenciando ausência de interferência de uma planta sobre a outra para essa 

variável (WANDSCHEER et al., 2013b). Plantas de milhã (Digitaria ciliaris Retz.) 

convivendo com arroz (Oryza sativa L.) ou soja apresentaram PR’s menores do que 

os valores da reta hipotética, confirmando o prejuízo à planta daninha provocado 

pela competição, bem como sua baixa habilidade competitiva (AGOSTINETTO et al., 

2013). Resultado diferente do obtido neste trabalho foi relatado por Bianchi et al. 

(2011), em que a competição com nabo (Raphanus sativus L.) na fase vegetativa da 

soja reduziu a EST, o comprimento dos ramos e a produtividade de grãos da cultura. 
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----------------------------------- Proporção de plantas de soja e caruru (%) --------------------------------- 

Figura 9 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para estatura de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, conduzido em situação de estresse 
(CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 
2016. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. Linhas tracejadas referem-se às 
produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre interferência de uma espécie 
sobre a outra. 
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tratamento R-DH observaram-se linhas côncavas para ambas as espécies (Figura 

10). Sob condições de CC a cultura apresentou-se mais competitiva que o caruru, 

enquanto que, após período sob irrigação deficitária constatou-se redução da 

variável para ambas as espécies.  
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Figura 10 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para área foliar de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, conduzido em situação de estresse 
(CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 
2016. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. Linhas tracejadas referem-se às 
produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre interferência de uma espécie 
sobre a outra. 
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competidor (GALON et al., 2011). Os mesmos autores observaram ainda que, a 

presença da planta daninha reduziu o afilhamento, a área foliar e a massa seca da 

cultura, demonstrando elevada habilidade competitiva pelos recursos disponíveis. 

Para a variável MS, em relação às combinações de plantas em SE e RE, 

observou-se que o desvio observado da PR foi representado por linhas convexas 

para a cultura da soja e caruru em todos os tratamentos, exceto para caruru no 

tratamento CC na RE (Figura 11). Em geral, verificou-se que para a variável MS, 

independente do regime hídrico utilizado, a cultura da soja, com ciclo C3, apresentou 

habilidade competitiva similar à planta daninha C4, exceto no tratamento CC na RE, 

em que apresentou competitividade superior ao caruru.  
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Figura 11 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para massa seca da parte aérea de plantas de 
soja e caruru, em função da proporção entre as espécies na população, conduzido em 
situação de estresse (CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, 
Capão do Leão/RS, 2016. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. Linhas 
tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre 
interferência de uma espécie sobre a outra. 
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Em trabalho para avaliar a competitividade relativa de soja com arroz-

vermelho (Oryza spp.) observou-se que a competição da cultura com a planta 

daninha ocasionou aumento da matéria seca da parte aérea das plantas de soja 

(MORAES et al., 2009). Com incremento da densidade de centeio e trigo em 

convivência, a MS das raízes decresceu 64 e 49%, respectivamente (FAR et al., 

2017). Em adição os autores observaram que a MS do centeio reduziu 37, 47 e 33% 

sob condições de DH e, competição inter e intraespecífica, respectivamente. 

Na competição de soja, corda-de-viola e leiteira, a cultura teve sua MS 

reduzida mais intensamente pela presença da corda-de-viola do que pela leiteira 

(RIZZARDI et al., 2004). Resultado similar foi observado por Juan et al. (2003), em 

que a presença de Euphorbia dentata (Michx) causou redução de 57% na MS da 

cultura da soja. Plantas de milho se beneficiaram da convivência com soja, 

aumentando a MS da parte aérea e radicular, AF e CLO (CARATTI et al., 2016). 

Em SE as diferenças relativas entre as retas observadas (DPR) e as 

esperadas apresentaram diferenças para as variáveis EST e AF da cultura em 

ambos os tratamentos CC e DH, enquanto que para MS da soja observou-se 

significância somente no tratamento sob DH; para caruru observou-se diferenças 

para CLO, EST e MS em ambos os tratamentos analisados em SE (Tabela 29). Para 

a PRT em SE, observou-se diferença nas variáveis EST e AF para ambos os 

tratamentos estudados, indicando valores maiores que um, isto é, não há 

competição pelos recursos do ambiente entre as espécies.  

A associação entre a cultura da soja com plantas de corda-de-viola e leiteira 

resultou em benefício mútuo entre a cultura e a planta daninha, para ambas as 

associações, o que pode estar associado ao fato da quantidade de recursos 

disponíveis para as espécies ter sido o suficiente para evitar a competição 

(RIZZARDI et al., 2004). Entretanto, em proporções iguais de plantas de trigo 

competindo com azevém e/ou nabo, a cultura apresentou-se mais competitiva em 

relação ao azevém, porém, menos quando em associação com nabo, visto que 

ambas ocupam o mesmo nicho (RIGOLI et al., 2008). A redução no crescimento de 

espécies, por competição intra ou interespecífica resulta da competição espacial 

entre plantas que ocupam o mesmo espaço (ZANINI; SANTOS, 2004). 

Analisando-se a DPR da soja na RE, verificou-se diferença somente para 

variável CLO no tratamento CC (Tabela 29). Para a DPR do caruru, competindo com 

a cultura da soja verificou-se diferença para a variável AF em ambos os tratamentos 



120 
 

estudados; para EST observou-se diferença somente para a R-DH das plantas; e, 

para MS verificou-se diferença somente para a CC. Para a PRT na RE constatou-se 

diferença na variável AF em ambos os tratamentos estudados e, para CLO verificou-

se diferença somente no tratamento CC, indicando valores inferiores a um, ou seja, 

houve antagonismo entre as espécies. 

 

 

Tabela 29 - Diferenças relativas de produtividade (DPR) para as variáveis clorofila, estatura, área 
foliar, massa seca da parte aérea e produtividade relativa total (PRT), na proporção de 
50:50 (%) de plantas de soja associadas com plantas de caruru, conduzido em situação 
de estresse (CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão 
do Leão/RS, 2016. 

Variável 

Situação de estresse  Recuperação do estresse  

CC 45 DAT DH CC 55 DAT R-DH 

Clorofila (CLO) 

DPRsoja 0,01 (±0,03)
ns

  0,02 (±0,01)
ns

 -0,11 (±0,02)* 0,01 (±0,01)
ns

 

DPRcaruru       -0,03 (±0,01)*        -0,04 (±0,01)* -0,04 (±0,02)
ns

 -0,05 (±0,05)
ns

 

PRT 0,98 (±0,03)
ns

  0,98 (±0,01)
ns

 0,85 (±0,03)* 0,96 (±0,04)
ns

 

  Estatura (EST) 

DPRsoja 0,03 (±0,01)* 0,06 (±0,02)* -0,00 (±0,03)
ns

  0,00 (±0,02)
ns

 

DPRcaruru 0,06 (±0,02)* 0,08 (±0,01)* 0,00 (±0,02)
ns

        -0,06 (±0,01)* 

PRT 1,09 (±0,02)* 1,14 (±0,03)* 1,00 (±0,02)
ns

  0,95 (±0,02)
ns

 

  Área foliar (AF) 

DPRsoja 0,08 (±0,02)*  0,13 (±0,03)* -0,05 (±0,03)
ns

 -0,05 (±0,02)
ns

 

DPRcaruru  0,04 (±0,02)
ns

  -0,02 (±0,02)
ns

 -0,05 (±0,01)* -0,05 (±0,01)* 

PRT 1,12 (±0,03)* 1,11 (±0,02)* 0,90 (±0,02)* 0,90 (±0,01)* 

  Massa seca da parte aérea (MS) 

DPRsoja 0,03 (±0,02)
ns

 0,06 (±0,02)* 0,03 (±0,06)
ns

  0,03 (±0,02)
ns

 

DPRcaruru        0,04 (±0,01)*       -0,06 (±0,01)*   -0,06 (±0,02)* -0,03 (±0,02)
ns

 

PRT 1,06 (±0,03)
ns

 1,00 (±0,02)
ns

 0,97 (±0,06)
ns

 1,00 (±0,04)
ns

 
ns

 Não significativo e * significativo, em relação a reta hipotética, pelo teste “t” (p≤0,05). Valores entre 
parênteses representam o erro padrão da média. 

 

 

Quando PRT<1 há antagonismo mútuo entre as espécies que estão 

competindo pelos recursos do ambiente (HARPER, 1977). A PRT resultou em linhas 

côncavas para AF e MS de feijão (Phaseolus vulgaris L.) e picão-preto em 

convivência (GALON et al., 2017b), indicando haver concorrência pelos mesmos 

recursos no meio, com prejuízo mútuo ao crescimento da cultura e do concorrente. 

Frequentemente perdas podem ser observadas mesmo nas menores proporções de 

plantas daninhas, o que indica que isso pode causar danos à cultura, mesmo em 

baixas populações, como observado na cultura da soja na presença de nabo ou 
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cevada sob a influência de azevém (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c; GALON et 

al., 2011). 

Considera-se que a soja seja mais competitiva que o caruru quando CR > 1, 

Ksoja > Kcaruru e C > 0 (HOFFMAN; BUHLER, 2002) e, como critério para comprovar 

sua superioridade competitiva, a ocorrência de diferenças em pelo menos dois 

desses índices (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c). Desse modo, em SE 

observou-se que a cultura da soja com ciclo C3 demonstrou competitividade 

equivalente à planta daninha (C4) comparando-se os tratamentos CC e DH. Nesta 

situação, em CC verificou-se significância somente para a variável AF e, sob DH, 

para CLO e MS, corroborando em parte com os resultados da análise gráfica 

(Tabela 30). Em RE observou-se significância somente para MS no tratamento R-

DH, indicando que soja e caruru apresentam competitividade similar.  

 

 

Tabela 30 - Índices de competitividade entre soja e caruru avaliados em situação de estresse (CC e 
DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH), expressos por competitividade relativa 
(CR), coeficientes de agrupamento relativo (K) e de competitividade (C). FAEM/UFPel, 
Capão do Leão/RS, 2016. 

Índices Situação estresse  Recuperação do estresse  

 
CC  DH CC  R-DH 

  Clorofila (CLO) 

CR  1,08 (±0,06)
ns

 1,14 (±0,02)* 0,84 (±0,06)
ns

 1,17 (±0,13)
ns

 

Ksoja  1,03 (±0,10)
ns

 1,08 (±0,02)* 0,64 (±0,06)
ns

 1,04 (±0,05)
ns

 

Kcaruru         0,89 (±0,02)            0,84 (±0,03)     0,87 (±0,06)      0,87 (±0,16) 

C  0,03 (±0,03)
ns

 0,06 (±0,01)*   -0,07 (±0,03)
ns

 0,06 (±0,06)
ns

 

  Estatura (EST) 

CR 0,95 (±0,02)
ns

 0,97 (±0,02)
ns

 0,99 (±0,09)
ns

 1,13 (±0,08)
ns

 

Ksoja 1,14 (±0,04)
ns

 1,31 (±0,09)
ns

 1,00 (±0,11)
ns

 1,02 (±0,10)
ns

 

Kcaruru        1,29 (±0,08)           1,39 (±0,06)     1,02 (±0,07)      0,81 (±0,04) 

C      -0,03 (±0,01)
ns

 -0,02 (±0,01)
ns

 -0,01 (±0,04)
ns

 0,06 (±0,03)
ns

 

  Área foliar (AF) 

CR 1,06 (±0,02)* 1,32 (±0,10)
ns

 1,02 (±0,08)
ns

 1,01 (±0,06)
ns

 

Ksoja 1,37 (±0,09)* 1,76 (±0,21)
ns

 0,84 (±0,09)
ns

 0,84 (±0,05)
ns

 

Kcaruru        1,19 (±0,08)           0,94 (±0,06)     0,81 (±0,04)      0,83 (±0,05) 

C 0,03 (±0,01)*           0,15 (±0,04)* 0,01 (±0,04)
ns

 0,00 (±0,03)
ns

 

  Massa seca da parte aérea (MS) 

CR 0,98 (±0,03)
ns

 1,27 (±0,02)* 1,22 (±0,14)
ns

 1,12 (±0,03)* 

Ksoja 1,13 (±0,12)
ns

 1,29 (±0,08)* 1,21 (±0,23)
ns

 1,13 (±0,09)* 

Kcaruru       1,17 (±0,05)                                                 0,80 (±0,03)      0,78 (±0,06)         0,90 (±0,06) 

C      -0,01 (±0,02)
ns

 0,12 (±0,01)* 0,09 (±0,06)
ns

  0,06 (±0,01)* 
ns

 Não significativo e * significativo pelo teste t (p≤0,05). Valores entre parênteses representam os 
erros padrões das médias. 
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Resultados similares aos encontrados neste trabalho foram relatados por 

Lamego et al. (2013) avaliando a habilidade competitiva de cultivares de trigo com 

azevém e nabo. Utilizando os três índices para definir competitividade verificou-se 

que, o sorgo foi mais competitivo que a planta daninha sorgo (Sorghum halepense 

L.) (HOFFMAN; BUHLER, 2002); capim-arroz (Echinochloa spp.) sobressaiu-se em 

relação ao arroz irrigado (AGOSTINETTO et al., 2008); azevém foi mais competitivo 

que cevada (GALON et al., 2011); e, feijão apresentou maior habilidade competitiva 

que picão-preto (GALON et al., 2017b). 

Para a cultura da soja em SE contatou-se efeito simples dos fatores regime 

hídrico e proporção de plantas para as variáveis EST e AF; observou-se efeito 

simples do fator regime hídrico para MS; e, para clorofila CLO não se verificou 

significância estatística (Tabela 31). Verificou-se efeito simples de ambos os fatores 

para EST e CLO da planta daninha e, efeito do regime hídrico para AF e MS do 

caruru. Na RE das plantas observou-se interação entre os fatores analisados para 

CLO da soja; efeito simples do regime hídrico para as variáveis AF e MS e, não se 

observou significância estatística para EST (Tabela 31). Evidenciou-se efeito simples 

do fator proporção de plantas para AF e MS da planta daninha e para EST e CLO 

não se verificou significância estatística. 

Verificou-se maior EST e AF da soja em SE quando bem irrigada (CC) e na 

presença de caruru (50:50), indicando que, houve tendência da competição 

intraespecífica ser mais prejudicial a cultura em ambos os regimes hídricos 

utilizados, sendo mais pronunciado sob déficit hídrico (Tabela 31). Já, para a MS da 

soja, constatou-se somente que a condição na CC foi superior em relação ao DH, 

independente da proporção de plantas. Para caruru em SE observou-se redução da 

CLO e incremento da EST em mistura com a soja e, o DH reduziu a CLO, EST, AF e 

MS das plantas comparado à CC. Dessa forma pode-se inferir que, a competição 

não interferiu nas variáveis analisadas do caruru, observando-se redução das 

mesmas quando sob irrigação deficitária.  

Resultados semelhantes foram encontrados para trigo e azevém, em que a 

competição intraespecífica foi mais prejudicial à cultura (FRAGA et al., 2013). 

Analisando o crescimento de erva-de-touro (Tridax procumbens L.), espécie C3, em 

competição com soja observou-se que, mesmo sob deficiência hídrica temporária a 

cultura apresentou maior EST, AF e MS comparada à planta daninha, verificando-se 

também maior competição intraespecífica da cultura (VIVIAN et al., 2013). 
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Tabela 31 - Resposta da cultura da soja à interferência de caruru avaliados em situação de estresse 

(CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 
2016. 

Proporção 
soja/caruru 

 

Situação de estresse  Recuperação do estresse 

CC  DH Média CC          R-DH Média 

 CLO (SPAD)  

100% Soja 31,08 
NS 

   29,88 
 

 37,58 Aa 28,56 Ab  

50% Soja 31,39 
 

   31,02 
 

 29,30 Ba 29,10 Aa  

C.V. (%) 7,00    6,89  

100% Caruru 36,14  32,72   34,43  A
1
 34,46 

NS 
31,20   

50% Caruru 33,98  29,95   31,97  B 31,98  28,20   

Média 35,06 a
2
 31,34 b       

C.V. (%)                      5,41                         10,99 

   EST (cm)  

100% Soja 35,94 
 

28,90 
 

 32,42  B 39,05 
NS

 39,49 
 

 

50% Soja  38,19 
 

 32,62 
 

 35,41  A 38,68 
 

 39,55 
 

 

Média 37,07 a 30,76 b       

C.V. (%)                     4,74                           9,77 

100% Caruru 33,50 
 

29,67 
 

 31,59  B 38,48 
NS

 38,61 
 

 

50% Caruru  37,58 
 

 34,44 
 

 36,01  A  38,68 
 

 34,35    

Média 35,54 a 32,06 b       

C.V. (%)                      3,41                          7,07 

   AF (cm
2
 planta

-1
)  

100% Soja 220,31 
 

132,73 
 

176,52 B 289,98  241,28 
 

265,63 A 

50% Soja  254,08 
 

 172,70   213,39 A  307,34 
 

 218,24 
 

262,79 A 

Média 237,20 a 152,72 b   298,66 a 229,76 b  

C.V. (%)                     7,58                           8,92 

100% Caruru 232,25 
 

190,10 
 

211,18 A   297,38 
 

293,56 
 

295,47 A  

50% Caruru  252,02 
 

 183,64 
 

217,83 A   225,45 
 

 265,10 
 

245,28 B 

Média 242,14 a 186,87 b   261,42 a 279,33 a  

C.V. (%)      5,67    7,89  

   MS (g planta
-1

)  

100% Soja 2,35 
 

1,72      2,04  A 2,97 
 

2,58 
 

   2,78  A 

50% Soja  2,47 
 

 1,94 
 

   2,21  A  3,40    2,74 
 

   3,07  A 

Média 2,41 a 1,83 b  3,19 a 2,66 b  

C.V. (%)          8,71     15,23  

100% Caruru 4,22 
 

3,22 
 

   3,72  A 4,72 
 

4,67 
 

 4,70  A 

50% Caruru  4,54 
 

 3,42 
 

   3,98  A  3,95 
 

 4,40 
 

 4,18  B 

Média 4,38 a 3,32 b  4,34 a 4,54 a  

C.V. (%)    7,61   8,23  
NS 

Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, 

comparando proporções de cada espécie para cada regime hídrico, não diferem significativamente 
pelo teste t (p≤0,05). 

2
 Médias seguidas pela mesma letra minúscula na linha, comparando cada 

proporção para diferentes regimes hídricos, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
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A produtividade do feijão foi reduzida 63 e 65% pelo estresse por seca e 

competição com plantas daninhas, respectivamente, sendo a espécie acelga (Beta 

maritima L.) a que se apresentou mais competitiva com a cultura (PARREIRA et al., 

2015). Os mesmos autores constataram que, a cultura do feijão foi mais sensível ao 

estresse abiótico comparado à interação cultura planta daninha. 

Para a cultura da soja em monocultivo observou-se maior teor de CLO no 

tratamento CC na fase de RE e, em geral, redução da CLO, AF e MS no tratamento 

R-DH, independente da proporção de plantas (Tabela 31). Observa-se que, mesmo 

após retornar as condições de irrigação adequadas, a soja apresentou redução das 

variáveis morfofisiológicas devido ao estresse causado por um período de irrigação 

deficitária. Em geral, para caruru na RE houve redução da AF e MS quando em 

convivência com a soja indicando que, nesta fase a competição interespecífica foi 

prejudicial a planta daninha, causando redução nas variáveis morfológicas, 

independente do regime hídrico adotado. 

A produtividade de soja foi reduzida na presença de carrapichão (Xanthium 

strumarium L.) em 12 e 29% quando sob déficit hídrico e irrigada, respectivamente 

(MORTENSEN; COBLE, 1989). O estresse hídrico causou maior redução no 

crescimento da soja que o convívio com fedegoso (Senna obtusifolia L.) sendo que, 

a competição interespecífica diminuiu a duração da AF da cultura em condições bem 

irrigadas, reduzindo a duração da AF e taxa de assimilação líquida da planta 

daninha (PATTERSON, 1986). A interferência de corda-de-viola (Ipomoea 

hederacea L.) e carrapichão, ou ambos causaram redução na produção de 21, 57 ou 

64% na soja com irrigação e 12, 60 e 76% sem irrigação, respectivamente (MOSIER; 

OLIVER, 1995). 

Em trabalho realizado para avaliar a interferência de caruru (Amaranthus 

retroflexus L.) em algodão verificou-se que, a estatura e o diâmetro do caule da 

cultura foram reduzidos com o incremento da densidade da planta daninha (MA et 

al., 2015). Os mesmos autores observaram que, o efeito da competição 

intraespecífica para caruru foi dependente da densidade de plantas, havendo 

incremento da MS da planta daninha com o aumento do número de plantas. Houve 

redução da EST, AF e MS de plantas de algodão em situação de restrição hídrica 

comparada a bem irrigada (PACE et al., 1999). Observou-se maior AF e MS da soja 

comparada ao desmódio (Desmodium tortuosum Sw.) sob capacidade de campo, 
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enquanto que, sob estresse hídrico a planta daninha apresentou melhor 

desempenho que a cultura (GRIFFIN et al., 1989).  

Analisando-se os parâmetros fotossintéticos para a cultura da soja em SE, 

contatou-se interação entre os fatores regime hídrico e proporção de plantas para as 

variáveis fotossíntese líquida (A), taxa de transpiração (E) e eficiência da 

carboxilação (CE) (Tabelas 32 e 33). Verificou-se efeito simples de ambos os fatores 

para condutância estomática (Gs) e eficiência do uso da água (EUA) da soja e, não 

se observou significância para concentração de CO2 subestomática (Ci). Para caruru 

denotou-se interação entre os fatores estudados para os parâmetros Ci e CE; para a 

variável A observou-se somente efeito do fator regime hídrico e, para Gs, E e EUA 

não se observou significância estatística para nenhum dos fatores estudados. 

Na RE das plantas de soja observou-se efeito simples de ambos os fatores 

avaliados para Gs; observou-se efeito do regime hídrico para as variáveis A, E, CE e 

EUA; e, para Ci não se observou significância (Tabelas 32 e 33). Verificou-se 

interação entre os fatores estudados para EUA da planta daninha; efeito simples de 

ambos os fatores para A e Ci; para CE observou-se efeito simples do fator regime 

hídrico; e, para Gs e E não se verificou significância estatística para caruru. 

Em SE, observou-se para soja, maior A quando em monocultivo e na 

condição CC, sendo esta 30% superior ao DH na mesma proporção de plantas; 

constatou-se valores superiores de CE em monocultivo e na condição de CC; para 

Gs e E observou-se redução quando em monocultivo e DH, no entanto, houve 

incremento da EUA da soja em monocultivo e DH, sendo esta 30% superior à 

mistura com caruru, sob mesmo regime hídrico (Tabelas 32 e 33). Os resultados 

indicam que, em geral, o DH influenciou negativamente nos parâmetros 

fotossintéticos da soja. 

Resultado similar para EUA, com incremento da variável em plantas C3 sob 

condição de DH foi relatado por Oliveira (2017). Isso ocorre porque, durante os 

estágios iniciais de déficit hídrico há o fechamento estomático, resultando no 

incremento da EUA e redução da taxa transpiratória (AKRAM et al., 2013; CHAVES; 

FLEXAS; PINHEIRO, 2009). A EUA decresceu 17% em trigo e aumentou 34% em 

centeio sob incremento do DH, sendo que, a EUA em trigo e centeio reduziu 57 e 

81% sob competição interespecífica, respectivamente (FAR et al., 2017). Em adição 

os autores salientam que, o estresse hídrico reduziu a fotossíntese foliar, elevando o 

requerimento de açúcares para o ajuste osmótico celular, reduzindo os assimilados 
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disponíveis e o crescimento das raízes. Características fisiológicas de plantas de 

soja como A, E, GS e EUA, bem como a MS da parte aérea foram negativamente 

afetadas pela competição com braquiária (Urochloa brizantha Stapf) e picão-preto e, 

o incremento da densidade dessas (FERREIRA et al., 2015). 

 

 

Tabela 32 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs) e concentração de CO2 
subestomática (Ci) de plantas de soja e caruru em competição, avaliados em situação 
de estresse (CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão 
do Leão/RS, 2016. 

Proporção 
soja/caruru 

 

Situação estresse   Recuperação do estresse 

CC  DH Média  CC      R-DH Média 

A (μmol CO2 m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 12,22 A
1
a

2
 8,11 Ab   15,63 

 
8,76    12,20   A 

50% Soja 9,43 Ba 8,15 Aa   14,31 
 

9,58 
 

11,95   A 

Média         14,97 a 9,17 b   

C.V. (%)                         9,01                          6,27 

100% Caruru 8,18 
 

7,17 
 

7,68  A  10,41  8,87 
 

9,64     B 

50% Caruru 8,37 
 

6,62 
 

7,50  A  13,52 
 

10,00 
 

11,76   A 

Média 8,28 a  6,90 b    11,97 a  9,44 b   

C.V. (%)                         6,23                         10,98 

  Gs (mol H2O m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 0,169 
 

0,103 
 

0,136  B  0,257 
 

0,121 
 

0,189   A 

50% Soja 0,294 
 

0,188 
 

0,241  A  0,207 
 

0,099 
 

0,153   B 

Média 0,232 a  0,146 b    0,232 a  0,110 b   

C.V. (%)                     16,13                           9,82 

100% Caruru 0,120 
NS

 0,108 
 

  0,091 
NS

 0,096 
 

 

50% Caruru 0,119 
 

0,094 
 

  0,085 
 

0,091 
 

 

C.V. (%)                     16,28                          9,37 

  Ci (μmol CO2 mol
-1

) 

100% Soja 282,25 
NS

 284,00 
 

  194,25 
NS

 202,50 
 

 

50% Soja 332,50 
 

306,75 
 

  184,00 
 

178,33 
 

 

C.V. (%) 9,45  12,17 

100% Caruru 273,50 Aa 318,00 Aa   188,50 
 

191,50 
 

190,00  B 

50% Caruru 221,25 Ab 276,50 Ba   176,67 
 

233,00 
 

204,84  A 

Média    
 

   182,59 b  212,25 a    

C.V. (%) 10,82  11,14 
NS 

Não significativo pelo teste F (5%). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, 

comparando proporções de cada espécie para cada regime hídrico, não diferem significativamente 
pelo teste t (p≤0,05). 

2
 Médias seguidas pela mesma letra minúscula na linha, comparando cada 

proporção para diferentes regimes hídricos, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Para o caruru, em SE, observou-se redução da A sob DH, independente da 

proporção de plantas (Tabela 32 e 33), menor Ci e maior CE quando em mistura 
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com soja e sob CC. Dessa forma pode-se inferir que, o DH influenciou 

negativamente na A e CE do caruru. Em trabalho realizado com plantas de arroz 

(C3), arroz-vermelho (C3) e capim-arroz (C4) observou-se redução de 

aproximadamente 20% na A das três espécies em déficit hídrico sendo que, o 

capim-arroz manteve a taxa fotossintética 44% maior que as plantas C3 sob 

condições de seca (OLIVEIRA, 2017). A fotossíntese geralmente decresce durante 

exposição da planta ao estresse hídrico (CHAVES; FLEXAS; PINHEIRO, 2009). 

 

 

Tabela 33 - Taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e eficiência do uso da água 
(EUA) de plantas de soja e caruru em competição, avaliados em conduzido em situação 
de estresse (CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do 
Leão/RS, 2016. 

Proporção  
soja/caruru 

Situação estresse  Recuperação do estresse 

CC  DH Média CC  R-DH Média 

E (mmol H2O m
-2

 s
-1

) 

100% Soja 2,92 B
1
a

2
 1,56 Bb  6,54 

 
4,52 

 
5,53  A 

50% Soja 4,46 Aa 2,24 Ab  5,89 
 

4,36 
 

5,12  A 

Média    
  

6,22 a 4,44 b 
 

C.V. (%)                     9,50                       16,15 

100% Caruru 1,63 
NS

 1,32 
 

 1,95 
NS

 1,99 
 

 

50% Caruru 1,57 
 

1,44 
 

 1,77 
 

2,08 
 

 

C.V. (%)                  15,59                       13,62 

  CE (μmol m
-2 

s
-1

) 

100% Soja 0,044 Aa 0,029 Ab  0,081 
 

0,043 
 

0,062  A 

50% Soja 0,029 Ba 0,027 Aa  0,078 
 

0,057 
 

0,068  A 

Média    
  

0,080 a 0,050 b 
 

C.V. (%)                   14,17                      14,55 

100% Caruru 0,030 Aa 0,026 Aa  0,056 
 

0,047 
 

0,052  A 

50% Caruru 0,039 Aa 0,021 Bb  0,077 
 

0,042 
 

0,060  A 

Média    
  

0,067 a 0,044 b 
 

C.V. (%)                   15,41                       17,88 

  EUA (μmol CO2 mmol H2O
-1

) 

100% Soja 4,21 
 

5,21 
 

4,71  A 2,40 
 

1,95 
 

2,18  A 

50% Soja 2,12 
 

3,65 
 

2,89  B 2,45 
 

2,38 
 

2,42  A 

Média 3,17 b 4,43 a 
 

2,43 a 2,17 b 
 

C.V. (%) 9,96                        19,21 

100% Caruru 5,11 
NS

 5,17 
 

 5,31 Ba 4,53 Aa  

50% Caruru 5,47 
 

4,72 
 

 7,64 Aa 4,89 Ab  

C.V. (%)                 18,78                         10,52 
NS 

Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, 

comparando proporções de cada espécie para cada regime hídrico, não diferem significativamente 
pelo teste t (p≤0,05). 

2
 Médias seguidas pela mesma letra minúscula na linha, comparando cada 

proporção para diferentes regimes hídricos, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
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Para RE observou-se, para soja, menor Gs quando em mistura com caruru e 

na R-DH; as variáveis A, E, CE e EUA da soja foram reduzidos quando na R-DH, 

independente da proporção de plantas (Tabela 32 e 33). Verificou-se para caruru 

incremento de A, CE e EUA em CC, enquanto que para Ci os maiores valores foram 

observados na R-DH e em competição com a soja.  

Os resultados indicam que, em geral, o período de recuperação do DH não foi 

suficiente para recuperação da cultura e planta daninha avaliado pelos parâmetros 

fotossintéticos. Como forma de evitar o estresse hídrico ou por alteração na 

qualidade da luz, provocados pela interferência das plantas daninhas, a planta tende 

a fechar os estômatos, acarretando redução das trocas gasosas e, 

consequentemente, da taxa fotossintética (CHAVES; FLEXAS; PINHEIRO, 2009; 

NASCIMENTO et al., 2011; FERREIRA et al., 2015).  

As plantas C4 têm maior eficiência fotossintética que as C3, porque processam 

uma via de fixação de carbono adicional e sua anatomia característica limita a 

fotorrespiração (TAIZ et al., 2017). Em adição, em plantas C4 em vez da rubisco, a 

enzima que catalisa a carboxilação primária em tecidos próximos a atmosfera 

externa é a fosfoenolpiruvato carboxilase (PEPcase). O composto de 4 carbonos 

resultante flui para a região vascular onde é descarboxilado, liberando CO2, sendo 

refixado pela rubisco pelo ciclo C3. Este processo reduz a fotorrespiração tornando a 

concentração de CO2 mais próxima do sítio ativo da rubisco. O processo de 

fotorrespiração resulta em perda de até 50% de fixação de carbono devido à 

competição de O2 com CO2 no sitio catalítico da rubisco (OGREN, 1984). Quando há 

saturação da concentração de CO2 na folha, a capacidade fotossintética mantém-se 

inalterada e limita as reduções na produtividade das culturas (KORRES et al., 2016). 

Contudo, respostas fisiológicas ao estresse por seca são complexas e variam com a 

espécie de planta, o grau ou tempo da exposição à seca (BODNER et al., 2015). 

Comparando-se o teor de pigmentos fotossintéticos para a soja em SE, 

constatou-se interação entre os fatores regime hídrico e proporção de plantas para 

as variáveis clorofila a (Cla) e clorofila total (Cltot); para clorofila b (Clb) observou-se 

efeito simples de ambos os fatores; e, para relação da clorofila a e b (A/B) verificou-

se somente efeito do fator proporção de plantas (Tabela 34). Para Cla, Clb e Cltot do 

caruru denotou-se interação entre os fatores estudados e, para A/B observou-se 

efeito simples de ambos os fatores. Na RE observou-se interação entre os fatores 

estudados em plantas de soja e caruru para Cla, Clb, Cltot e A/B. 
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Tabela 34 - Teores de clorofila a (Cla), b (Clb), total (Cltot) e relação da clorofila a e b (A/B) extraídos 

de folhas de soja e caruru em competição, avaliados em situação de estresse (CC e DH) 
e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção  Situação estresse   Recuperação do estresse 

soja/caruru CC  DH Média       CC           R-DH 

  Cla (mg g
-1

) 

100% Soja 7,51 A
1
a

2
 6,77 Ba 

 
9,20 Aa 6,77 Ab 

50% Soja 6,49 Ab 8,56 Aa   6,30 Ba 6,25 Aa 

C.V. (%)                       9,49             8,10 

100% Caruru 3,75 Ba 3,40 Ba 
 

4,75 Aa 1,77 Bb 

50% Caruru 7,20 Aa 4,89 Ab   1,72 Bb 3,85 Aa 

C.V. (%)                       8,16               15,95  

  Clb (mg g
-1

) 

100% Soja 1,07 
 

1,15 
 

1,11   A 1,58 Aa 0,65 Bb 

50% Soja 0,65 
 

0,84 
 

0,74   B 1,04 Ba 0,75 Ab 

Média 0,86 b 1,00 a 
 

  
   

C.V. (%)                     6,04           3,21 

100% Caruru 0,30 Ba 0,23 Bb 
 

0,35 Bb 1,07 Aa 

50% Caruru 0,68 Aa 0,45 Ab   1,02 Aa 0,24 Bb 

C.V. (%)                      8,46            9,81 

  Cltot (mg g
-1

) 

100% Soja 8,59 Aa 7,93 Ba 
 

10,78 Aa 7,42 Ab 

50% Soja 7,14 Ab 9,38 Aa   7,33 Ba 7,00 Aa 

C.V. (%)                      8,90             7,09 

100% Caruru 4,04 Ba 3,63 Ba 
 

5,27 Aa 2,90 Bb 

50% Caruru 7,88 Aa 5,33 Ab   2,74 Bb 4,42 Aa 

C.V. (%)                      7,80           12,33 

  Relação A/B 

100% Soja 7,01 
 

5,92 
 

6,47  B 5,81 Ab 10,34 Aa 

50% Soja 9,97 
 

10,53 
 

  10,25  A 6,08 Ab 8,35 Ba 

Média 8,49 a 8,22 a 
 

  
   

C.V. (%)                   10,48          10,00 

100% Caruru 12,75 
 

14,74 
 

13,74  A 13,97 Aa 1,71 Bb 

50% Caruru 10,60   10,93   10,77  B 1,69 Bb 12,02 Aa 

Média 11,68 b 12,84 a 
 

  
   

C.V. (%)                    7,69            19,59 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, comparando proporções de cada espécie 

para cada regime hídrico, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas pela 

mesma letra minúscula na linha, comparando cada proporção para diferentes regimes hídricos, não 
diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Para soja em SE os maiores teores de Cla e Cltot foram observados quando 

em convivência com caruru e sob DH, sendo este incremento aproximadamente 

20% superior ao monocultivo da soja, sob mesmo regime de irrigação para ambas 

variáveis (Tabela 34). Verificou-se redução da Clb em mistura com caruru e na CC 
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(independente da proporção de plantas), enquanto para A/B observou-se maiores 

valores no monocultivo da soja, independente do regime hídrico adotado. 

Constatou-se redução da Cla, Clb e Cltot do caruru em monocultivo e decréscimo 

ainda mais pronunciado sob DH. Para a relação A/B do caruru observou-se 

menores valores em mistura com a soja e em CC. Assim sugere-se que, a 

competição intraespecífica e o DH foram prejudiciais ao caruru, reduzindo os 

pigmentos fotossintéticos, enquanto que o DH incrementou as variáveis em soja.  

Houve reduções das variáveis Cla, Clb e Cltot da soja em competição com 

azevém, em comparação ao monocultivo, indicando que a competição 

interespecífica foi mais pronunciada (AGOSTINETTO et al., 2016). Contudo, as 

variações decorrentes nos pigmentos fotossintéticos parecem ser intrínsecas de 

cada planta, devido à história evolutiva, sendo dependente de cada espécie, 

genótipo e ambiente (FUKUDA, 2013). 

Na RE constatou-se redução da Cla e Cltot da soja em convivência com 

caruru, independente do regime hídrico, sendo observado os menores valores de 

Clb no tratamento R-DH, em ambas proporções de plantas e, houve redução da 

relação A/B da soja no tratamento CC, em ambas proporções de plantas (Tabela 

34). Os resultados indicam que, houve redução do conteúdo de Cla e Cltot devido à 

competição interespecífica, enquanto que Ulguim et al. (2017) observaram que a 

competição com leiteira não interferiu no conteúdo de CLO e CRT em soja. 

Para caruru na RE, observou-se redução da Clb e incremento da Cla, Cltot e 

A/B quando em monocultivo no tratamento CC enquanto que, na R-DH verificou-se 

incremento da Clb e redução da Cla, Cltot e A/B na mesma proporção de plantas 

(Tabela 34). Para caruru a competição interespecífica foi mais prejudicial na CC e, a 

intraespecífica no tratamento R-DH, reduzindo o teor de pigmentos fotossintéticos. 

Em trabalho realizado para avaliar a competição entre soja e leiteira observou-se 

que, a convivência com a cultura interferiu negativamente na fotossíntese da planta 

daninha, havendo redução de clorofilas e carotenoides (ULGUIM et al., 2017). 

Analisando-se o estresse oxidativo para soja em SE, observou-se interação 

entre os fatores estudados para espécies reativas ao ácido tiobarbitúrico (TBARS), 

extravasamento celular e prolina (PROL) e, para os teores de peróxido de hidrogênio 

(H2O2) não se verificou significância estatística (Tabela 35). Já, para caruru em SE 

denotou-se interação entre os fatores para H2O2, TBARS, extravasamento e PROL. 

Na RE da soja constatou-se interação entre os fatores para H2O2, TBARS e PROL e, 
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extravasamento celular não se verificou significância, enquanto para caruru 

observou-se interação entre os fatores para as variáveis H2O2, TBARS, 

extravasamento e PROL. 

 

 

Tabela 35 - Teores de peróxido de hidrogênio (H2O2), TBARS, extravasamento de eletrólitos celulares 
e teor de prolina (PROL) extraídos de folhas de soja e caruru em competição, avaliados 
em situação de estresse (CC e DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). 
FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção  Situação estresse           Recuperação do estresse 

soja/caruru CC  DH     CC        R-DH 

  H2O2 (mM g
-1

 MF) 

100% Soja 1,47 
NS

 1,75 
 

 1,74 Aa 1,55 Ab 

50% Soja 1,71   1,79    1,08 Ba 0,95 Bb 

C.V. (%)                         10,24         5,39 

100% Caruru 1,29 A
1
b

2
 1,72 Aa  1,22 Aa 1,01 Bb 

50% Caruru 1,16 Ba 1,22 Ba  0,77 Bb 1,55 Aa 

C.V. (%) 4,66          5,40 

  TBARS (nM MDA g
-1

 de MF) 

100% Soja 38,32 Aa 33,24 Bb  37,41 Ab 42,51 Aa 

50% Soja 32,46 Bb 44,44 Aa  39,74 Aa 41,04 Aa 

C.V. (%) 4,24         3,32 

100% Caruru 34,91 Ab 37,78 Aa  37,63 Aa 33,54 Ab 

50% Caruru 31,82 Bb 38,02 Aa  33,51 Ba 33,77 Aa 

C.V. (%) 2,82         2,88 

  Extravasamento (%) 

100% Soja 30,40 Aa 29,91 Aa  29,87 
NS

 30,61 
 

50% Soja 31,15 Aa 23,90 Bb  29,74   28,57   

C.V. (%) 2,10        3,24 

100% Caruru 24,98 Bb 31,37 Aa  23,55 Ab 30,72 Aa 

50% Caruru 27,47 Aa 29,00 Ba  25,71 Aa 24,76 Ba 

C.V. (%) 3,72         6,31 

  PROL (mg prolina g
-1

 MF) 

100% Soja 0,189 Ba 0,218 Ba  0,133 Ab 0,291 Ba 

50% Soja 0,304 Aa 0,267 Ab  0,134 Ab 0,467 Aa 

C.V. (%) 6,78         12,07 

100% Caruru 0,207 Ab 0,236 Ba  0,174 Aa 0,144 Ba 

50% Caruru 0,189 Ab 0,336 Aa  0,161 Ab 0,394 Aa 

C.V. (%) 5,81          9,07 
NS 

Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, 

comparando proporções de cada espécie para cada regime hídrico, não diferem significativamente 
pelo teste t (p≤0,05). 

2
 Médias seguidas pela mesma letra minúscula na linha, comparando cada 

proporção para diferentes regimes hídricos, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 
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Verificou-se, em geral, para a cultura da soja em SE, menores valores de 

extravasamento celular e incremento de TBARS, quando sob DH e na presença de 

caruru (50:50) (Tabela 35). Observou-se cerca de 10% de incremento nos valores de 

PROL da soja quando em convivência com caruru, sob CC, comparada ao DH. Para 

caruru, também em SE observou-se aumento de H2O2 e do extravasamento no 

monocultivo do caruru e sob DH. Os maiores valores de TBARS e PROL foram 

observados no caruru em mistura e sob DH. Assim, pode-se inferir que, em geral, o 

DH elevou o estresse oxidativo em caruru, independente da proporção de plantas, 

não interferindo na cultura da soja.  

A presença de plantas daninhas causou acúmulo de H2O2 na primeira folha e 

tecidos radiculares em plantas de milho (AFIFI; SWANTON, 2012). Além disso, 

também há relato da baixa expressão de genes envolvidos na remoção de H2O2 em 

competição com canola (Brassica napus L.) e folhas-de-veludo (Abutilon theophrasti 

Medik.) (MORILES et al., 2012). Ainda, maior proporção de arroz-vermelho na 

associação com o arroz cultivado aumentou o teor de H2O2 e TBARS na cultura e, 

na maior proporção de arroz em associação com arroz-vermelho houve redução no 

teor das variáveis na planta daninha (NOHATTO, 2014). 

Em RE foi observado para soja maior teor de H2O2 quando em monocultivo e, 

principalmente na condição bem irrigada (tratamento CC), sendo cerca de 10% 

superior a R-DH na mesma proporção de plantas (Tabela 35). Ademais, observou-se 

aumento do conteúdo de TBARS da soja quando em monocultivo e R-DH. O maior 

conteúdo de PROL da soja foi verificado em mistura com caruru e na R-DH, sendo 

aproximadamente 40% superior ao monocultivo da soja, sob mesmo regime hídrico. 

Os resultados demonstram que, houve tendência da competição intraespecífica e a 

R-DH incrementaram o estresse oxidativo em soja. 

O acúmulo de PROL em células vegetais tem sido sugerido como mecanismo 

de ajuste osmótico durante o estresse hídrico (FAHRAMAND et al., 2014), entretanto 

alguns autores sugerem que a prolina atua como estabilizador de estrutura celulares 

(SCHOBERT; TSCHESCHE, 1978), degradação de radicais livres (HAYAT, et al., 

2012), componente da cascata de sinalização de estresse (WERNER; 

FINKELSTEIN, 1995) e constituinte de proteína da parede celular de plantas (LUM et 

al., 2014), estando ligada com a resposta a diversos estresses abióticos. Em trigo, 

os níveis de PROL na bainha de folhas aumentaram em resposta a escassez de 

água e desempenharam papel indicador de resistência a seca (KARAMANOS, 
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1995). Verificou-se em arroz, arroz-vermelho e capim-arroz incremento de 85% no 

conteúdo de PROL em plantas submetidas ao estresse hídrico, comparados a 

condições de capacidade de campo (OLIVEIRA, 2017). 

Para caruru em RE verificou-se maior conteúdo de H2O2 e PROL em 

mistura com soja e na R-DH (Tabela 35). Para o extravasamento celular, verificou-

se incremento em monocultivo do caruru, na R-DH e aumento do TBARS em CC, 

na mesma proporção de plantas. Dessa forma observou-se que, em geral, a R-DH 

aumentou o estresse oxidativo em caruru na RE. 

A consequência direta dos danos às membranas celulares pela peroxidação 

lipídica é o extravasamento celular para o meio envolvendo tecidos danificados 

(KRUSE et al., 2006). Índices elevados de extravasamento eletrolítico refletem maior 

permeabilidade, associando-se diretamente ao estresse oxidativo (LI et al., 2000). 

Neste sentido, o teor de H2O2 aumentou 53% em arroz, 86% em arroz-vermelho e 

380% em capim-arroz submetidos ao DH, comparado as condições bem irrigadas 

(OLIVEIRA, 2017). Para a cultura do trigo e para azevém a competição 

intraespecífica ocasionou maior estresse oxidativo, aumentando o teor de H2O2, 

TBARS e extravasamento de eletrólitos (AGOSTINETTO et al., 2017b).  

O H2O2 pode atuar como molécula altamente reativa e tóxica capaz de levar a 

destruição oxidativa das células e/ou como sinalizador na regulação do crescimento 

e desenvolvimento de células, proliferação celular, resposta ao estresse celular e 

transdução de sinal (MITTLER et al., 2004). Ainda, a utilização de baixas 

concentrações de H2O2 pode aumentar a tolerância das plantas frente ao estresse 

devido a mecanismos como a indução da expressão de genes de defesa 

(VANDENABEELE et al. 2003). 

Para a CAT e APX da cultura da soja em SE, verificou-se interações entre os 

fatores regime hídrico e proporção de plantas; para teor de proteínas (PROT) e 

atividade da SOD não houve significância estatística para soja (Tabela 36). Para 

CAT e APX do caruru sob estresse observou-se interação entre os fatores avaliados 

e somente efeito do regime hídrico para PROT e SOD. Quando se avaliou a RE das 

plantas de soja observou-se interação entre os fatores para as variáveis CAT e APX, 

para SOD verificou-se somente efeito do fator regime hídrico e, PROT não se 

denotou significância estatística. Para caruru verificou-se interação entre os fatores 

testados para as variáveis PROT, SOD e APX; para CAT não se verificou efeito dos 

fatores testados. 
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Tabela 36 - Teor de proteína (PROT), atividade da superóxido dismutase (SOD), atividade da 

catalase (CAT) e atividade da ascorbado peroxidase (APX) extraídos de folhas de soja 
e caruru em competição, avaliados em situação de estresse (CC e DH) e recuperação 
do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

Proporção  
soja/caruru 

Situação estresse  Recuperação do estresse 

      CC     DH Média    CC        R-DH Média 

PROT (mg caseína g
-1

 MF) 

100% Soja 16,41 
NS

 17,68 
 

  13,79 
NS

 13,43 
 

 

50% Soja 17,17 
 

16,10 
 

  15,86 
 

13,89 
 

 

C.V. (%)                10,51                            8,4 

100% Caruru 9,39 
 

10,10 
 

 9,74    A
1
  11,01 Aa 10,71 Aa  

50% Caruru 9,51 
 

10,63 
 

 10,07   A  10,54 Aa 8,86 Bb  

Média 9,45 b
2
 10,37 a 

 
    

  
C.V. (%)                   6,28                             5,58 

  SOD (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

100% Soja 4,61 
NS

 4,55 
 

  7,22 
 

7,89 
 

7,56  A 

50% Soja 4,98 
 

5,22 
 

  6,46 
 

8,21 
 

7,34  A 

Média    
  

 6,84 b 8,05 a 
 

C.V. (%)                  13,74                           6,58 

100% Caruru 9,55 
 

8,29 
 

8,92  A  7,62 Ab 10,00 Aa  

50% Caruru 9,74 
 

7,85 
 

8,80  A  6,97 Aa 6,06 Ba  

Média 9,64 a 8,07 b 
 

    
  

C.V. (%)                   8,24                            6,62 

  CAT (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

100% Soja 0,399 Aa 0,364 Ba   0,255 Bb 0,303 Aa  

50% Soja 0,282 Bb 0,549 Aa   0,314 Aa 0,291 Aa  

C.V. (%)                   11,37                            8,80 

100% Caruru 0,790 Ba 0,590 Ab   0,311 
NS

 0,354 
 

 

50% Caruru 0,988 Aa 0,407 Bb   0,385 
 

0,386 
 

 

C.V. (%)                   11,99                           13,73 

  APX (UA mg
-1

 proteína minuto
-1

) 

100% Soja 1,34 Bb 2,14 Aa   2,02 Aa 1,68 Bb  

50% Soja 2,20 Aa 2,17 Aa   1,48 Bb 1,98 Aa  

C.V. (%)                     7,82                              5,35 

100% Caruru 2,70 Aa 1,93 Ab   1,35 Ab 1,69 Ba  

50% Caruru 3,56 Aa 1,52 Bb   1,08 Bb 2,07 Aa  

C.V. (%)                    15,01                              7,26 
NS 

Não significativo pelo teste F (p≤0,05). 
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, 

comparando proporções de cada espécie para cada regime hídrico, não diferem significativamente 
pelo teste t (p≤0,05). 

2
 Médias seguidas pela mesma letra minúscula na linha, comparando cada 

proporção para diferentes regimes hídricos, não diferem significativamente pelo teste t (p≤0,05). 

 

 

Observou-se para soja em SE incremento da CAT e APX em convivência com 

caruru, sendo o aumento da CAT maior sob DH (Tabela 36). Para caruru no 

tratamento CC verificou-se redução do conteúdo de PROT e maiores valores da 

SOD, CAT e APX, independente da proporção de plantas. Os resultados indicam 
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que, em geral, a competição interespecífica e o DH incrementaram a atividade da 

CAT e APX em soja, não influenciando o comportamento do caruru. Contrariando o 

resultado obtido neste trabalho, a redução do conteúdo de proteína é uma das 

consequências do estresse hídrico que ocorre porque as EROs provocam oxidação 

das moléculas de proteína (GILL; TUTEJA, 2010). Este efeito também foi relatado 

em trigo sob estresse abiótico (BARTOLI et al., 2004). 

O sistema de defesa antioxidante das plantas inclui diferentes enzimas 

localizadas nos diversos compartimentos celulares. Entre as principais enzimas, é 

possível destacar SOD, APX e CAT que promovem a eliminação de EROs (APEL; 

HIRT, 2004; CAVALCANTI et al., 2004). O nível de estresse oxidativo na célula é 

determinado pela quantidade de H2O2, O2
- e OH-. Portanto, o equilíbrio das 

atividades da SOD e peroxidase são importantes na supressão dos níveis tóxicos de 

EROs em células (APEL; HIRT, 2004). A regulação da atividade SOD parece ser 

muito sensível às mudanças ambientais, presumivelmente como consequência do 

aumento na formação de radicais oxigênio, uma vez que a SOD é a primeira enzima 

que atua no processo de desintoxicação do O2
- em H2O2 (GUPTA et al., 1991). 

Para soja na RE constatou-se maior atividade da CAT no tratamento R-DH e 

da APX na CC, ambas em monocultivo, enquanto para SOD da soja houve aumento 

da atividade na R-DH (Tabela 36). Para caruru o menor conteúdo de PROT e o 

aumento da APX foi observado em mistura com a soja na R-DH e ainda, verificou-se 

incremento da SOD em monocultivo do caruru, na R-DH. Assim, pode-se afirmar que 

houve tendência de aumento da atividade enzimática para soja e caruru na R-DH.   

Em trabalho avaliando a atividade metabólica em trigo e azevém em 

convivência observou-se que, a competição intraespecífica causou maiores danos 

celulares que a interespecífica (AGOSTINETTO et al., 2017b). Os autores ainda 

verificaram incremento da atividade das enzimas SOD, CAT e APX na cultura 

durante a competição entre espécies e, para azevém a competição interespecífica 

aumentou a atividade de SOD e CAT enquanto que, para APX houve redução. A 

atividade das enzimas antioxidantes é extremamente variável em diferentes 

espécies de plantas e mesmo dentro da mesma espécie, dependendo do estádio de 

desenvolvimento e condições de crescimento (NOCTOR; MHAMDI; FOYER, 2016). 

As respostas específicas ao DH representam combinações de eventos 

moleculares que são ativados ou desativados pela percepção do estresse, gerando 

cascata de sinalização que promove mudanças morfológicas, fisiológicas e no 
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desenvolvimento das plantas. Entender como estes eventos moleculares interagem 

é importante no desenvolvimento de maior tolerância à seca em plantas. Frente a 

isso, a biologia molecular assume papel-chave na identificação pontual de genes 

envolvidos nas respostas ao DH, auxiliando na identificação e compreensão de rotas 

metabólicas envolvidas nas respostas à seca (NEVES, 2011).  

Em SE verificou-se interação entre os fatores regime hídrico e proporção de 

plantas para a expressão dos genes analisados em soja GmPhyA, GmCAB3, 

GmGST, GmMnSOD e GmCAT1; para GmRbcS3 observou-se efeito simples de 

ambos os fatores testados e, para GmAPX verificou-se efeito somente do regime 

hídrico (Figura 12). Para caruru observou-se interação entre os fatores testados para 

a expressão dos genes BvPhyA, AhRbcS3, AcCAT, BvAPX e AhNF-YC e, para 

AhSODCu-Zn verificou-se efeito simples de ambos os fatores (Figura 13).   

Para a expressão dos genes de soja em RE observou-se interação entre os 

fatores regime hídrico e proporção de plantas para GmPhyA, GmGST, GmCAT1 e 

GmAPX; para GmMnSOD constatou-se efeito simples de ambos os fatores testados; 

para o gene GmCAB3 verificou-se efeito simples do fator regime hídrico e, para 

GmRbcS3 observou-se efeito da proporção de plantas (Figura 12). Para caruru 

houve interação entre os fatores analisados para os genes BvPhyA, AhRbcS3, 

AhSODCu-Zn, AcCAT, BvAPX e AhNF-YC (Figura 13).  

Observou-se para soja em situação de estresse (SE) incremento da 

expressão de GmPhyA em mistura com caruru em ambos os regimes hídricos 

analisados sendo que, sob DH verificou-se aumento da expressão de cerca de 1,9 

vezes comparado a CC, na mesma proporção de plantas (Figura 12A). Para 

GmCAB3 e GmRbcS3, em geral, observou-se redução da expressão gênica sob DH, 

comparado a situação de CC em ambas proporções de plantas (Figuras 12B e C). 

Os fitocromos (Phy) são uma classe de fotorreceptores que percebem e 

respondem principalmente à luz vermelha e vermelha-distante, regulando vários 

aspectos do crescimento e desenvolvimento da planta (SUN et al., 2017). Em 

populações densas de plantas a função dos Phy é a detecção de alterações na 

qualidade da luz, causada pela proximidade de indivíduos vizinhos (SEOPEL; 

SANCHEZ, 1997). A detecção da luz vermelha-distante refletida por vizinhos permite 

que a planta detecte competidores potenciais muito cedo no desenvolvimento, 

iniciando respostas morfológicas como o incremento da EST, ajuste fototrópico dos 

ângulos de inserção do ramo e folha (ROUSSEAUX et al., 1997). 
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Figura 12 - Quantificação relativa (QR) da expressão dos genes GmPhyA (A), GmCAB3 (B), 

GmRbcS3 (C), GmGST (D), GmMnSOD (E), GmCAT1 (F) e GmAPX (G) em soja sob 
monocultivo e em convivência com caruru, avaliados em situação de estresse (CC e 
DH) e recuperação do estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

1 

Letras maiúsculas comparam pelo teste t (p≤0,05) as proporções de plantas para cada 
regime hídrico em SE ou RE. 

2 
Letras minúsculas comparam pelo teste t (p≤0,05) cada 

proporção de plantas para diferentes regimes hídricos em SE ou RE.  

 

 

As plantas daninhas podem ser consideradas fator de alteração da qualidade 

da luz e consequente interferência no desenvolvimento inicial das culturas, 

reduzindo a massa seca e prejudicando a produtividade (MEROTTO et al., 2002). 

Estes resultados estão relacionados ao efeito negativo da baixa disponibilidade de 

luz no fotossistema II, no teor de clorofila e na enzima rubisco, que reduz a 

fotossíntese e induz a formação de EROs (VOLETI; SINGH, 1996). 
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 A expressão de muitos genes induzíveis pela luz é regulada a nível 

transcricional (NOHATTO et al., 2016). Os genes relacionados à fotossíntese com 

codificação nuclear CAB e RbcS são expressos em níveis elevados em tecidos 

verdes e após a exposição à luz (GILMARTIN et al., 1990, MANZARA et al., 1991; 

TERZAGHI; CASHMORE, 1995; PARK et al., 2015). A expressão do CAB e RbcS é 

regulada por fitocromos ao nível da transcrição sendo que, o PhyA contribui para o 

acúmulo de transcritos desses genes sob luz vermelha (TAKANO et al., 2001).  

Sob DH e em monocultivo da soja a expressão do gene GmGST incrementou 

aproximadamente 4,9 vezes comparado a CC aos 45 DAT na mesma proporção de 

plantas (Figura 12D). Analisando-se as proporções sob DH observou-se que, a 

cultura em monocultivo (QR = 5,88) acumulou mais transcritos do gene GmGST, 

comparado a mistura (50:50) com caruru (QR = 0,37).  

A GST compreende uma família de enzimas multifuncionais que desempenha 

papel importante no metabolismo do estresse oxidativo, algumas delas participam na 

sinalização da luz, podendo modular vários aspectos do desenvolvimento das 

plantas através da regulação coordenada com o fitocromo A. As GSTs são induzidas 

por diversos estresses como aplicação de herbicidas, peróxido de hidrogênio, déficit 

hídrico e senescência, bem como diferentes qualidades de luz (CHEN et al., 2007) e, 

o aumento dos níveis desta enzima são usados para manter a homeostase redox 

celular e proteger os organismos contra o estresse oxidativo (CHEN et al., 2012).  

Verificou-se para a soja em monocultivo aumento da expressão do gene 

GmMnSOD em ambos os regimes hídricos, principalmente sob DH (QR = 2,00) 

(Figura 12E). Para soja em monocultivo houve aumento da expressão do gene 

GmCAT1 sob DH (QR = 1,90), comparado a CC aos 45 DAT (QR = 1,00). Sob DH 

observou-se que, houve incremento de cerca de 1,3 vezes a expressão do gene 

GmCAT1 em soja sob monocultivo, comparado a convivência com caruru (Figura 

12F). No que tange a expressão do gene GmAPX de soja em convivência com 

caruru, observou-se incremento na expressão em condição bem irrigada (QR = 1,34) 

comparado ao DH (QR = 0,52). O aumento da expressão dos genes refletiu em 

aumento da atividade enzimática da CAT e APX em soja sob DH. 

Condições de estresse abiótico, como DH, ativa o sistema de defesa 

enzimático das plantas para eliminação das EROs (BARBOSA et al., 2014). Essas 

EROs, são conhecidas por oxidar importantes constituintes celulares como ácidos 

nucleicos, lipídeos de membrana e proteínas, podendo ocasionar a morte celular 
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(ALSCHER; ERTURK; HEATH, 2002). A produção das enzimas CAT, APX e SOD é 

essencial para eliminação de EROs, eliminando o acúmulo de H2O2 e reduzindo a 

peroxidação de lipídios (VAIDYANATHAN et al., 2003; EYIDOGAN; OZ, 2007). 

De modo geral, observou-se que, para a cultura da soja em SE, houve 

incremento da expressão dos genes GmPhyA, GmGST, GmMnSOD e GmCAT1 sob 

DH sendo que, a expressão do primeiro foi mais pronunciada na proporção 50% e 

os demais sob monocultivo (Figura 12). Para os genes GmCAB3, GmRbcS3 e 

GmAPX a maior expressão foi verificada sob CC, sendo que, para os dois primeiros 

a expressão gênica apresentou maior incremento em monocultivo e, para GmAPX 

em mistura com caruru. Ainda, em geral, a competição intraespecífica e o estresse 

hídrico incrementaram a expressão gênica em soja.  

Para caruru em SE e na CC, houve aumento da expressão do gene BvPhyA 

na proporção 50:50 sob DH (QR = 1,63), comparado a mesma proporção (QR = 

0,44) e o monocultivo (QR = 1,0) (Figura 13A). Observou-se incremento dos genes 

AhRbcS3, AhSODCu-Zn e BvAPX do caruru em mistura com a soja, com valores de 

expressão mais pronunciados sob DH, sendo a quantificação relativa (QR) de cerca 

de 7,66; 17,65 e 15,73, respectivamente (Figuras 13B, C e E). Além disso, verificou-

se aumento da expressão dos genes AcCAT e AhNF-YC, principalmente no 

monocultivo do caruru e sob DH, com valores de quantificação relativa de 1,28 e 

5,60, respectivamente (Figuras 13D e F).  

Em geral, verificou-se que, para caruru houve incremento da expressão dos 

genes estudados sob DH e na proporção de 50%, exceto para AcCAT e AhNF-YC 

em que a maior expressão foi observada em monocultivo, no mesmo regime hídrico 

(Figura 13). Os resultados indicam que o DH e a competição interespecífica, em 

menor grau, incrementaram a expressão gênica na planta daninha C4. 

O NF-Y são fatores de transcrição que estão emergindo como reguladores 

importantes de inúmeras respostas de desenvolvimento de planta e induzidas pelo 

estresse (PALMEROS-SUAREZ et al., 2015). Sob condições de DH o gene NF-YC 

teve aumento de três vezes na sua expressão em caruru (Amaranthus 

hypochondriacus L.), incrementando a sensibilidade de plântulas de arabidopsis 

(Arabidopsis thaliana L.) ao ácido abscísico (ABA), influenciando a expressão de 

genes envolvidos no metabolismo secundário, desenvolvimento e respostas 

relacionadas à ABA, levando ao aumento da resistência durante estresse hídrico 

(PALMEROS-SUAREZ et al., 2015). Condições de estresse como salinidade e seca 



140 
 

induziram a expressão de genes NF-YC em Brassica napus (XU et al., 2014). Genes 

NF-YC de trigo e arabidopsis também tiveram sua expressão alterada em resposta a 

condições de seca (STEPHENSON et al., 2007; KUMIMOTO et al., 2013). 

 

 

 
 

  

 
 

Figura 13 - Quantificação relativa (QR) da expressão dos genes BvPhyA (A), AhRbcS3 (B), AhSOD
Cu-

Zn
 (C), AcCAT (D), BvAPX (E) e AhNF-YC (F) em caruru (A) sob monocultivo e em 

convivência com soja, avaliados em situação de estresse (CC e DH) e recuperação do 
estresse (CC e R-DH). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2016. 

1 
Letras maiúsculas 

comparam pelo teste t (p≤0,05) as proporções de plantas para cada regime hídrico em 
SE ou RE. 

2 
Letras minúsculas comparam pelo teste t (p≤0,05) cada proporção de plantas 

para diferentes regimes hídricos em SE ou RE.  

 

 

Para soja na fase de RE, houve aumento da expressão do gene GmPhyA no 

tratamento R-DH e, na convivência com caruru o incremento da expressão foi ainda 

mais pronunciado (QR = 2,48), comparado ao monocultivo (QR = 1,78) (Figura 12A). 

Na condição de CC houve maior expressão de GmPhyA em monocultivo da soja 
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(QR = 1,00), comparado a mistura com caruru (QR = 0,26). Os Phys têm capacidade 

de influenciar o estado da água da planta (CASSON et al., 2009) e o metabolismo do 

carbono (BOCCALANDRO et al., 2009), estando envolvidos no desempenho 

fotossintético e nas respostas fisiológicas ao estresse hídrico, devido a alterações na 

condutância estomática (BOGGS et al., 2010; RUSACZONEK et al., 2015). 

Para GmCAB3 em RE observou-se incremento da expressão gênica na R-

DH, comparado a CC em ambas as proporções, sendo que, no monocultivo da soja 

houve maior expressão do gene (QR = 3,65) comparado a convivência com a planta 

daninha (QR = 2,27) (Figura 12B). Resultado diferente foi encontrado por Nohatto et 

al. (2016) em que a competição interespecífica entre arroz e arroz-vermelho exibiram 

maior expressão do gene responsável pela captura de luz clorofila a/b (CAB). 

Na RE o número de transcritos dos genes GmRbcS3 e GmGST em soja na 

proporção 50:50 foi aumentado em ambos regimes hídricos, com expressão maior 

de GmRbcS3 na situação bem irrigada (QR = 3,41) e de GmGST na R-DH (QR = 

21,51) (Figuras 12C e D). Para GmMnSOD verificou-se maior expressão gênica no 

monocultivo da soja em ambos os regimes hídricos, havendo redução dos valores 

na R-DH (QR = 0,68), comparado a CC (QR = 1,00) (Figura 12E).  

As exposições à seca provocam maior formação de EROs e, portanto, 

estresse oxidativo (MEYER, 2008). As GSTs de plantas estão relacionadas na 

resposta ao estresse oxidativo e estão envolvidas na desintoxicação de EROs e na 

transmissão do sinal redox (MEYER, 2008). A expressão de GSTs específicas foi 

encontrada em diferentes genótipos de trigo que diferiram na tolerância à seca 

(GALLÉ et al., 2009). Em tabaco (Nicotiana tabacum L.) e soja que sobre expressam 

o gene GST observou-se tolerância à desidratação (JI et al., 2010) e, o aumento dos 

níveis de GST conferiu tolerância à seca e sal em arabidopsis (CHEN et al., 2015). 

O gene GmCAT1 foi mais expresso para soja em mistura com caruru em RE 

quando em CC (QR = 1,46), comparada a mesma proporção na R-DH (QR = 0,85) 

(Figura 12F). Na RE a maior expressão do gene GmAPX foi observado na soja em 

convivência com caruru (QR = 1,65), comparado ao monocultivo (QR = 1,00) na 

condição CC e, analisando-se a proporção da mistura verificou-se maior expressão 

do gene na CC (QR = 1,65), comparada a R-DH (QR = 0,13) (Figura 12G).  

A competição interespecífica entre arroz e arroz-vermelho incrementou a 

expressão do gene APX2, indicando um possível maior estresse oxidativo 

(NOHATTO et al., 2016). Plantas de arroz sujeitas a 15 dias de seca aumentaram 20 
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vezes a expressão do gene APX2 (ROSA et al., 2010). Genótipos de mamona 

(Ricinus communis L.) apresentaram maior expressão de SOD-Cu/Zn e SOD-Mn em 

resposta ao DH e, aumento de 80% e 70% na expressão dos genes CAT e APX, 

respectivamente (MORAES et al., 2015).  

Para soja na RE houve aumento da expressão de GmPhyA, GmCAB3 e 

GmGST, sendo que para GmCAB3 foi visualizado o maior incremento em 

monocultivo e para os demais na proporção de 50% (Figura 12). Para GmRbcS3, 

GmMnSOD, GmCAT1 e GmAPX a maior expressão foi verificada em CC, com 

maiores valores na mistura com caruru, exceto para GmMnSOD. Assim observou-se 

que, a competição interespecífica incrementou a expressão gênica em soja.  

Para caruru na RE, em geral, observou-se aumento da expressão de BvPhyA, 

AhSODCu-Zn, AcCAT e BvAPX na proporção 50:50, com efeito mais pronunciado 

para os dois primeiros genes no tratamento R-DH, com QR de cerca de 2,58 e 6,43, 

respectivamente e, para AcCAT e BvAPX houve maior expressão na CC, com QR 

de aproximadamente 6,14 e 6,20, respectivamente (Figuras 13A, C, D e E). 

Observou-se incremento dos genes AhRbcS3 e AhNF-YC na R-DH, em monocultivo 

do caruru para AhRbcS3 (QR = 1,58) e sob mistura com a soja para AhNF-YC (QR = 

2,15) (Figuras 13B e F). De maneira geral, verifica-se que houve maior expressão 

dos genes na proporção 50%, exceto para o gene AhRbcS3 e, maior número de 

transcritos no tratamento R-DH, exceto para AcCAT e BvAPX, indicando que, a 

competição interespecífica e o R-DH aumentaram a expressão gênica em caruru.  

Para minimizar o dano celular causado pelo estresse abiótico, as plantas 

desenvolvem respostas adaptativas complexas e bem coordenadas que operam a 

níveis fisiológicos e moleculares (LINDEMOSE et al., 2013; OSAKABE et al., 2014). 

A flexibilidade fisiológica das plantas necessárias para se adaptar às condições 

ambientais adversas gerou interesse de estudos e no desenvolvimento de cultivares 

tolerantes a diversos estresses, como a seca, podendo ser vantajoso para a 

supressão de plantas daninhas, bem como meio para suportar com mudanças 

climáticas em áreas com períodos prolongados de seca (BODNER et al., 2015). 

Compreender os efeitos da limitação ou excesso de recursos para plantas é 

importante, porém, geralmente as pesquisas concentram-se em avaliar apenas 

fatores de estresse isolados, a exemplo, fatores abióticos não considerando a 

presença de competição com plantas daninhas (GORANTLA et al, 2007) ou levando 
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em consideração somente o efeito da concorrência com exclusão de outras 

influências ambientais (HORVATH; LLEWELLYN; CLAY, 2007).  

Entender o comportamento das plantas quando expostas a múltiplos 

estresses simultaneamente e não somente a um fator isolado, requer uma 

consideração das inter-relações potenciais desses estresses de forma conjunta. Até 

hoje, pouco se sabe a respeito do efeito das alterações climáticas na interação 

cultura/planta daninha. Assim, identificar as respostas combinadas da 

morfofisiologia, metabolismo e expressão de genes em soja em competição com 

caruru, associados a fatores abióticos fornece oportunidade para investigar mais 

profundamente questões-chave na ciência das plantas daninhas. 

 

 

4.4 Conclusões 

 

A cultura da soja com ciclo C3 demonstra competitividade equivalente ao 

caruru (C4), independente do regime hídrico utilizado (SE e/ou RE). 

Em SE a competição intraespecífica influencia negativamente os parâmetros 

morfológicos da soja e no conteúdo de pigmentos fotossintéticos em caruru e, a 

interespecífica incrementa a atividade enzimática da cultura. Sob DH houve, em 

geral, redução dos parâmetros morfológicos e fotossintéticos em soja e caruru, 

diminuição do teor de pigmentos fotossintéticos na planta daninha e incremento em 

soja; aumento do estresse oxidativo em caruru; redução do estresse oxidativo na 

cultura e atividade enzimática em caruru.  

Na RE a competição interespecífica reduz as variáveis morfológicas em 

caruru e o conteúdo de pigmentos fotossintéticos em soja e, a intraespecífica 

incrementa o estresse oxidativo na cultura. No tratamento R-DH houve redução das 

variáveis morfológicas em soja, diminuição dos parâmetros fotossintéticos, 

incremento do estresse oxidativo e atividade enzimática na cultura e planta daninha.  

 A competição intraespecífica incrementa a expressão dos genes GmGST, 

GmMnSOD e GmCAT1 em soja e, a interespecífica aumenta a expressão de 

BvPhyA, AhRbcS3, AhSODCu-Zn e BvAPX em caruru, ambas espécies sob DH em 

SE. Na RE a competição interespecífica incrementa a expressão de GmPhyA, 

GmRbcS3, GmGST, GmCAT1 e GmAPX em soja e, BvPhyA, AhSODCu-Zn, AcCAT, 

BvAPX e AhNF-YC em caruru.  
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5 CAPÍTULO IV – Resposta à temperatura e regime hídrico em plantas de soja 

(Glycine max L.) e caruru (Amaranthus palmeri S.) em 

competição 

 

 

5.1 Introdução 

 

Altas temperaturas e condições de déficit hídrico são fatores ambientais que 

limitam o crescimento e a produtividade de cultivos agrícolas. Os efeitos dos 

estresses hídrico e térmico estão bem documentados em diversas culturas, no 

entanto, trabalhos que combinam ambos os fatores abióticos não são comuns, 

apesar de serem fortemente interligados, causando mudanças morfológicas, 

fisiológicas, bioquímicas e moleculares que afetam negativamente o crescimento e a 

produtividade das culturas (CVIKROVÁ et al., 2013; LIPIEC et al., 2013; ROLLINS et 

al., 2013; SHINOHARA; LESKOVAR, 2014; NANKISHORE; FARRELL, 2016).  

As mudanças climáticas são preocupação adicional, pois o aumento das 

temperaturas globais, a alteração da distribuição das precipitações e agravamento 

dos episódios de déficit hídrico comprometem a produtividade das culturas em 

diversas regiões em todo o mundo (TURNER; MEYER, 2011; AWASTHI et al., 

2014). Estudos mostram que a temperatura média global pode aumentar de 0,3 a 

4,8°C até o final do século (IPCC, 2018). Flutuações na temperatura ocorrem 

naturalmente durante o crescimento e reprodução da planta, contudo tanto o 

aumento da temperatura média quanto episódios de temperatura extrema por curtos 

períodos de tempo causam impactos negativos no crescimento e desenvolvimento 

das plantas (WHEELER et al., 2000; BITA; GERATS, 2013). 

A faixa térmica ideal para o cultivo da soja está entre 20 e 30ºC, sendo 

28/30ºC a temperatura ótima para seu crescimento e desenvolvimento (EMBRAPA, 
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2008). O estresse térmico pode causar impactos sobre o crescimento das plantas, 

sendo que as respostas à alta temperatura dependem da fase do desenvolvimento, 

da intensidade do aumento e aclimatação da espécie (ALBERT et al., 2011; 

AINSWORTH; ORT, 2010).  

Em condições de campo o estresse por temperatura é frequentemente 

associado com a reduzida disponibilidade de água (SIMOES-ARAUJO; RUMJANEK; 

MARGIS-PINHEIRO, 2003), influenciando vários processos celulares das plantas, 

que levam a redução da fotossíntese, aumento da transpiração e condutância 

estomática e, por vezes redução da biomassa vegetal e produtividade das plantas 

(ALBERT et al., 2011; AINSWORTH; ORT, 2010).  

O efeito da deficiência hídrica na produção das culturas depende da época de 

ocorrência e de sua severidade (CASAGRANDE et al., 2001). A disponibilidade 

hídrica é importante durante todo o desenvolvimento da soja, contudo, à medida que 

a planta se desenvolve, a necessidade de água vai aumentando, chegando ao 

máximo no estádio reprodutivo (floração R1-R2, frutificação R3-R4 e enchimento de 

sementes R5-R6), que são os estádios mais sensíveis à seca, podendo resultar em 

redução de produtividade (OYA et al., 2004; KU et al., 2013; SILVA et al., 2015).  

Compreender os efeitos da limitação ou excesso de recursos para as plantas 

frente as mudanças climáticas é importante, porém, geralmente pesquisas 

concentram-se em avaliar apenas fatores de estresse isolados, a exemplo, 

estresses abióticos não considerando a presença de fatores bióticos, como a 

competição entre culturas e plantas daninhas (GORANTLA et al., 2007) ou levando 

em consideração somente o efeito da concorrência com exclusão de outras 

influências ambientais (HORVATH; LLEWELLYN; CLAY., 2007).  

A competição entre plantas ocorre quando ao menos um dos recursos 

essenciais ao seu desenvolvimento e crescimento, como por exemplo, a água, 

encontra-se em quantidade limitada para atender às necessidades de todos os 

indivíduos presentes no meio (RADOSEVICH; HOLT; GHERSA, 2007). Para 

determinar as interações competitivas entre plantas daninhas e culturas, tem-se 

utilizado principalmente experimentos em série de substituição que possibilitam o 

estudo da competição inter e intraespecífica. A premissa desse tipo de experimento 

é de que as produtividades das associações possam ser determinadas em 

comparação às do monocultivo, mantendo-se constante a população total de plantas 

e indicando qual genótipo ou espécie é mais competitivo (COUSENS, 1991). 
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A cultura da soja é afetada negativamente pela presença de diversas plantas 

daninhas, com perdas de produção de até 93% na produtividade (SILVA et al., 

2009a), porém as magnoliopsidas, como o caruru (Amaranthus spp.) normalmente 

são mais competitivas com a cultura da soja devido à proximidade fenotípica (SILVA; 

DURIGAN, 2006). Analisando o crescimento de erva-de-touro (Tridax procumbens 

L.) em competição com soja observou-se que, mesmo sob deficiência hídrica 

temporária a cultura apresentou maior estatura, área foliar e massa seca comparada 

à planta daninha, verificando-se também maior competição intraespecífica da cultura 

(VIVIAN et al., 2013).  

A prevalência de seca, acompanhada de altas temperaturas, deverá aumentar 

em um futuro próximo (IPCC, 2018) e, além de atuarem sobre as plantas cultivadas, 

podem modificar o comportamento de plantas daninhas. Dessa forma, enfatiza-se a 

necessidade de estudar esta combinação de estresses bióticos e abióticos, para 

aumentar a tolerância em culturas futuras. Diante disso, o objetivo do trabalho foi 

avaliar o impacto da temperatura e do regime hídrico na interação entre soja 

(Glycine max L.) e caruru (Amaranthus palmeri S.), através de avaliações 

morfológicas e fotossintéticas. 

 

 

6.2 Material e Métodos 

 

O estudo constou de duas etapas, sendo a primeira referente ao experimento 

em série aditiva durante o período de abril a junho de 2017 e, a segunda, de 

experimento em série de substituição no período de junho a setembro de 2017. Os 

experimentos foram conduzidos em câmaras de crescimento (Chagrin Falls, Ohio) 

com controle de temperatura e umidade pertencentes a Texas A&M University 

(TAMU), localizada na cidade de College Station, Texas (TX), Estados Unidos 

(EUA), em delineamento experimental de blocos completamente casualizados, com 

quatro repetições.  

Na primeira etapa conduziu-se experimento de monocultivo de soja e caruru 

em série aditiva, objetivando determinar a população de plantas a partir da qual a 

massa seca da parte aérea (MS) por unidade de área (g m-2) tornava-se 

independente da população, de acordo com a “lei de produção final constante” 

(RADOSEVICH; HOLT; GHERSA, 2007). As populações utilizadas foram 1, 2, 4, 8, 
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16, 32 e 64 plantas vaso-1 (equivalentes a 24, 48, 96, 193, 385, 770 e 1540 plantas 

m-2).  

Para a realização do estudo, a cultivar de soja utilizada foi a HBK LL 4950 e 

as sementes de caruru foram obtidas localmente em College Station. O experimento 

foi semeado em vasos com capacidade de 4L e diâmetro de 20,5cm, preenchidos 

com solo inorgânico (“Soil-life/calcined clay”, Flatonia, Texas), selecionado devido à 

sua alta capacidade de drenagem, de acordo com caracterização realizada por Van 

Bavel et al. (1978). Todos os vasos foram irrigados e fertilizados uniformemente com 

uso do fertilizante MiracleGro 24-8-16, conforme indicações do fabricante. 

A MS foi determinada aos 50 dias após a emergência (DAE) para ambas as 

espécies (soja em estádio R1-R2  (início do florescimento) e caruru no início da 

produção de sementes), sendo pesada a parte aérea das plantas após serem secas 

em estufa com circulação forçada de ar a 60°C por 72 horas. A análise dos dados 

permitiu determinar que, a população de plantas por vaso em que a variável tornou-

se constante, média aritmética das populações das espécies obtidas na série aditiva, 

foi de oito plantas, equivalente a população de 193 plantas m-2 para a cultura da soja 

e caruru (dados não apresentados).  

No experimento em série de substituição, os tratamentos foram arranjados em 

esquema fatorial, cujo fator A foi constituído por dois níveis de temperatura dia/noite 

(12hrs) (normal (28/23 ±1ºC) e elevada (34/28ºC ±1ºC)); o fator B constou de dois 

regimes hídricos (capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH - 50% da CC)); e, 

o fator C de proporções de plantas de soja e caruru, sendo estas 100:0 (estande 

puro de soja), 75:25, 50:50, 25:75 e 0:100% (estande puro de caruru) equivalentes a 

8:0, 6:2, 4:4, 2:6 e 0:8 plantas vaso-1.  

As unidades experimentais foram semelhantes à primeira etapa, sendo que a 

semeadura foi realizada diretamente nos vasos e, oito dias após a semeadura das 

plantas de caruru realizou-se a semeadura da soja. A umidade da câmara de 

crescimento foi mantida entre 60 e 70% e a radiação fotossinteticamente ativa (PAR) 

estava entre 900 e 1000μmol m-2 s-1, com fotoperíodo de 12 horas diárias que foi 

fornecido por uma mistura de lâmpadas fluorescentes (F54T5HO 6500K) e led 

(Galaxyhydro 300 Watt).  

Para cada tratamento de temperatura, as unidades experimentais foram 

irrigadas diariamente, de forma uniforme, até o momento da diferenciação do regime 

hídrico. As plantas foram submetidas ao estresse hídrico no estádio V2-V4 da soja 
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(em torno de 25 dias após a emergência). Aplicou-se 50% da água disponível em 

cada vaso diariamente com base na disponibilidade estimada de água total que, 

anteriormente foi determinada pela diferença entre o peso do vaso completamente 

saturado e peso seco (antes da água ser adicionada), conforme descrito por Valerio 

et al. (2011). Os vasos foram pesados diariamente e o volume de 50% de água foi 

aplicado até o primeiro sinal de murchidão foliar, ocorrido após seis dias 

aproximadamente, posteriormente, a água foi reaplicada ao ponto de capacidade de 

campo, por período de dois dias e, depois o ciclo de seca repetido duas vezes a 

intervalos semanais.  

O material vegetal foi coletado 50 DAE, quando a soja atingiu estádio R1 

(início do florescimento). As variáveis avaliadas foram estatura (EST), número de 

folhas (NF), área foliar (AF), MS e parâmetros fotossintéticos da soja e do 

competidor. A EST foi mensurada em todas as plantas de cada repetição, com 

auxílio de régua milimetrada, tomando-se o comprimento desde o nível do solo até o 

ápice das folhas, com o limbo foliar distendido e realizou-se a contagem do NF. A AF 

foi determinada com auxílio de medidor de área foliar (Licor LI-3100, Lincoln, NE), 

sendo o valor obtido em cm2 e convertido em cm2 planta-1. As plantas foram 

coletadas, separadas em folhas e caules e, a massa seca de folhas (MSF), de caule 

(MSC) e total (MST) quantificada de modo similar ao descrito no experimento de 

monocultivo e expressa em g planta-1.  

Os parâmetros fotossintéticos foram analisados utilizando-se um analisador 

de gases no infravermelho (IRGA), marca LI-COR, modelo LI-6400, conforme 

descrito no Capítulo I e, o potencial de água na folha foi determinado por um console 

de estado da água na planta (Plant Water Status Console - modelo 3000F01, Santa 

Barbara, Califórnia). 

Para análise dos dados de EST, NF, AF e MST foi utilizado o método da 

análise gráfica da produtividade relativa (PR) (COUSENS, 1991; RADOSEVICH, 

1987; ROUSH et al., 1989), calculando-se também os índices de competitividade 

relativa (CR), coeficientes de agrupamento relativo (K) e de competitividade (C), de 

acordo com metodologia descrita no Capítulo I.  

Para analisar estatisticamente a produtividade relativa, primeiramente foi 

calculada a diferença para os valores de PR (DPR) obtidos na proporção de 50%, 

em relação aos valores pertencentes às retas hipotéticas obtidas nas respectivas 

proporções (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c; PASSINI et al., 2003). Em seguida, 
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foi utilizado o teste t (p≤0,05) para testar as diferenças nos índices DPR, PRT, CR, K 

e C (HOFFMAN; BUHLER, 2002; ROUSH et al., 1989). As hipóteses de nulidade 

para testar as diferenças de DPR e C são de que as médias são iguais a zero 

(H0=0); para PRT e CR de que as médias são iguais a um (H0=1); para o índice K 

de que as médias das diferenças entre Ksoja e Kcompetidor são iguais a zero 

[H0=(Ksoja-Kcompetidor)=0]. O critério para considerar a existência de diferenças 

em competitividade para os índices CR, K e C, foi de que, no mínimo em dois 

índices, ocorressem diferenças pelo teste t (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c). 

Os resultados obtidos para os parâmetros morfológicos e fotossintéticos das 

plantas foram analisados quanto à normalidade e, posteriormente submetidos à 

análise de variância (p≤0,05). No caso de ser constatada significância estatística, a 

combinação de temperatura e regime hídrico foram comparados pelo teste de Tukey 

(p≤0,05) para cada proporção de plantas, separadamente para cada competidor. Os 

efeitos da proporção de plantas (competição), em relação ao monocultivo 

(testemunha) para cada temperatura e regime hídrico foram avaliados pelo teste de 

Dunnett (p≤0,05) e, entre as proporções em mistura pelo teste de Tukey (p≤0,05), 

para cada espécie competidora. Para o potencial de água na folha as proporções de 

plantas em função das temperaturas e regimes foram comparadas pelo teste t 

(p≤0,05). 

 

 

6.3 Resultados e Discussão 

 

Para as variáveis estatura (EST), número de folhas (NF), área foliar (AF) e 

massa seca da parte aérea (MST), analisando-se as combinações de plantas de 

soja e caruru verificou-se, em geral, que o desvio observado da reta da PR foi 

representado por linha côncava para soja e convexa para caruru, tanto em 

temperatura normal, quanto elevada, submetidos ao tratamento capacidade de 

campo (CC) e/ou déficit hídrico (DH) (Figuras 14, 15, 16 e 17).  

Observou-se na competição entre as duas espécies que, ocorreu prejuízo no 

crescimento da soja e benefício para caruru. Dessa forma, em geral, para todas as 

variáveis de crescimento, independente da temperatura e regime hídrico utilizado, a 

planta daninha (C4) apresentou maior habilidade competitiva que a cultura da soja 

(C3).  
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CC DH 

  
------------------------------------ Proporção de plantas de soja e caruru (%) -------------------------------- 

Figura 14 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para estatura de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, conduzidos em temperatura 
normal e elevada, submetidos a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH). TAMU, 
College Station/TX/EUA, 2017. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. Linhas 
tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre 
interferência de uma espécie sobre a outra. 

 

 

Plantas daninhas de folhas largas geralmente apresentam maior 

competitividade que poaceas em relação à cultura da soja, apresentando maior MS 

e volume de planta, assim como relatado para girassol (Helianthus annuus L.), o 

qual foi considerado mais competitivo com a cultura (HOCK et al., 2006a; DATTA et 

al., 2017). Em trabalho avaliando a cultura do tomate (Solanum lycopersicum L.) em 

competição com caruru (Amaranthus retroflexus L.) em diferentes regimes hídricos 

sob elevado CO2 observou-se que, a cultura foi mais competitiva sob CC e o caruru 

sob DH (VALERIO et al., 2011). Sob temperaturas elevadas verificou-se menor 

competitividade do tomate comparado a ançarinha-branca (Chenopodium album L.) 

ou caruru (VALERIO et al., 2013). 
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----------------------------------- Proporção de plantas de soja e caruru (%) --------------------------------- 

Figura 15 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para número de folhas de plantas de soja e 
caruru, em função da proporção entre as espécies na população, conduzidos em 
temperatura normal e elevada, submetidos a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico 
(DH). TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) 
PRT. Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não 
ocorre interferência de uma espécie sobre a outra. 
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de plantas devem apresentar diferenças significativas (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 
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para ambas as espécies estudadas, contudo, para a cultura da soja observou-se em 

geral, valores negativos, demonstrando menor habilidade competitiva da cultura. 
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----------------------------------- Proporção de plantas de soja e caruru (%) --------------------------------- 

Figura 16 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para área foliar de plantas de soja e caruru, em 
função da proporção entre as espécies na população, conduzidos em temperatura normal 
e elevada, submetidos a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH). TAMU, 
College Station/TX/EUA, 2017. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) PRT. Linhas 
tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não ocorre 
interferência de uma espécie sobre a outra. 
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apresentaram valores próximos aos valores hipotéticos, evidenciando ausência de 

interferência de uma planta sobre a outra para essa variável (WANDSCHEER et al., 

2013b). 
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------------------------------------ Proporção de plantas de soja e caruru (%) -------------------------------- 

Figura 17 - Produtividade relativa (PR) e total (PRT) para massa seca da parte aérea de plantas de 
soja e caruru, em função da proporção entre as espécies na população, conduzidos em 
temperatura normal e elevada, submetidos a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico 
(DH). TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. (●) PR da soja; (O) PR do caruru; e, (▼) 
PRT. Linhas tracejadas referem-se às produtividades relativas hipotéticas, quando não 
ocorre interferência de uma espécie sobre a outra. 
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havendo antagonismo entre as espécies e, em DH verificou-se aumento da PRT 

devido a maior PR do caruru, situação em que a competição foi evitada (Figura 15).  

Para PRT da AF observou-se diferenças em ambas as temperaturas e 

regimes hídricos adotados, sendo que, em temperatura normal e CC houve redução 

da PRT especialmente devido à redução da PR da soja; e, em temperatura normal 

sob DH e temperatura elevada sob ambos os regimes hídricos (CC e DH) 

evidenciou-se aumento da PRT principalmente em razão da maior contribuição da 

planta daninha na mistura (Figura 16 e Tabela 38). Quanto a MST constatou-se 

diferenças somente em temperatura elevada e CC, com valores inferiores a um, 

observando-se menor contribuição da soja na mistura (Figura 17). Houve redução da 

PRT para as variáveis EST, AF e MS de soja competindo com (Eleusine indica L.), 

verificando-se que a competição dificultou o crescimento de ambas as espécies, 

denotando concorrência pelos mesmos recursos (FRANCO et al., 2017). 

Pode-se inferir que, em geral, não houve diminuição mútua do crescimento 

das espécies neste estudo, porque a PR do caruru foi representada por linhas 

convexas, enquanto o da soja por linhas côncavas (Figuras 14, 15, 16 e 17). Este 

resultado indica que a redução no PRT se deve a menor contribuição da cultura, 

gerada pelo aumento da competitividade da planta daninha e não exatamente pela 

ocorrência de dano mútuo entre as espécies. 

Vale salientar que, houve efeito positivo da temperatura elevada na EST, NF 

e AF, com valores de PRT superiores a um, com aumento da PR do caruru e 

redução da soja. Esse resultado possivelmente está relacionado com a menor 

habilidade competitiva observada para a cultura, o que implica na menor capacidade 

de assimilação dos recursos do nicho ecológico, consequentemente, maiores 

quantidades de recursos ficarão disponíveis para a planta daninha, favorecendo o 

crescimento e desenvolvimento dessas plantas. 

A convivência de soja e braquiária (Uroclhoa plantaginea L. Webster.) reduziu 

a PRT para todas proporções de plantas da cultura e planta daninha, não havendo 

dominância competitiva de uma sobre a outra (AGOSTINETTO et al., 2009). O trigo 

(Triticum aestivum L.) e azevém (Lolium multiflorum L.) apresentaram DPR’s 

significativas para AF e MS, caracterizando valores inferiores a um, demonstrando 

danos para ambas espécies (AGOSTINETTO et al., 2017a). 
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Tabela 37 - Diferenças relativas de produtividade (DPR) para as variáveis estatura e número de folhas e, produtividade relativa total (PRT) nas proporções de 

75:25, 50:50 e 25:75 (%) de plantas de soja, associadas com plantas de caruru, conduzidos em temperatura normal e elevada, submetidos a 
capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH). TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. 

ns
 Não significativo e * significativo, em relação a reta hipotética, pelo teste “t” (p≤0,05). Valores entre parênteses representam o erro padrão da média. 

 

 

 

 

 

 

  

Estatura (EST) 
 

Número folhas (NF) 

75 : 25 50 : 50 25 : 75 
 

75 : 25 50 : 50 25 : 75 

Temperatura normal/Capacidade campo 

DPRsoja       -0,12 (±0,04)
ns

 -0,09 (±0,00)*       -0,04 (±0,01)* 
 

      -0,17 (±0,05)* -0,20 (±0,04)*      -0,11 (±0,01)* 

DPRcaruru  0,03 (±0,01)
ns

 0,14 (±0,02)* -0,00 (±0,03)
ns

 
 

      -0,03 (±0,00)* 0,11 (±0,01)*  0,02 (±0,05)
ns

 

PRT  0,90 (±0,05)
ns

  1,05 (±0,02)
ns

  0,96 (±0,02)
ns

 
 

0,80 (±0,05)* 0,69 (±0,04)*  0,91 (±0,04)
ns

 

 

Temperatura normal/Déficit hídrico 

DPRsoja       -0,14 (±0,03)* -0,08 (±0,02)* -0,00 (±0,01)
ns

 
 

-0,13 (±0,05)
ns

 -0,06 (±0,04)
ns

  0,07 (±0,03)
ns

 

DPRcaruru        0,04 (±0,02)
ns

  0,05 (±0,02)
ns

  0,01 (±0,02)
ns

 
 

       0,06 (±0,01)* 0,23 (±0,02)* 0,22 (±0,05)* 

PRT        0,90 (±0,04)
ns

  0,97 (±0,03)
ns

  1,00 (±0,02)
ns

 
 

 0,93 (±0,05)
ns

 1,17 (±0,03)* 1,29 (±0,08)* 

  Temperatura elevada/Capacidade campo 

DPRsoja -0,07 (±0,02)* -0,04 (±0,01)* -0,02 (±0,01)
ns

 
 

-0,05 (±0,02)
ns

 -0,11 (±0,01)* 0,05 (±0,01)* 

DPRcaruru 0,06 (±0,00)* 0,09 (±0,02)*  0,04 (±0,02)
ns

 
 

0,05 (±0,01)* 0,12 (±0,02)*  -0,02 (±0,01)
ns

 

PRT  0,99 (±0,02)
ns

 1,05 (±0,01)*  1,02 (±0,02)
ns

 
 

 1,00 (±0,03)
ns

  1,01 (±0,02)
ns

  1,03 (±0,02)
ns

 

  Temperatura elevada/Déficit hídrico 

DPRsoja 0,09 (±0,02)*  0,03 (±0,02)
ns

 0,08 (±0,01)* 
 

-0,07 (±0,03)
ns

       -0,14 (±0,01)*  -0,01 (±0,02)
ns

 

DPRcaruru 0,10 (±0,01)* 0,17 (±0,02)* 0,17 (±0,02)* 
 

      -0,04 (±0,01)* 0,16 (±0,02)* 0,09 (±0,02)* 

PRT 1,19 (±0,03)* 1,20 (±0,03)* 1,25 (±0,03)* 
 

0,89 (±0,03)*  1,02 (±0,03)
ns

  1,08 (±0,03)
ns
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Tabela 38 - Diferenças relativas de produtividade (DPR) para as variáveis área foliar e massa seca da parte aérea e, produtividade relativa total (PRT) nas 

proporções de 75:25, 50:50 e 25:75 (%) de plantas de soja, associadas com plantas de caruru, conduzidos em temperatura normal e elevada, 
submetidos a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH). TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. 

ns
 Não significativo e * significativo, em relação a reta hipotética, pelo teste “t” (p≤0,05). Valores entre parênteses representam o erro padrão da média. 

  

Área foliar (AF) 
 

 Massa seca da parte aérea (MST) 

75 : 25 50 : 50 25 : 75 
 

75 : 25 50 : 50 25 : 75 

Temperatura normal/Capacidade campo 

DPRsoja -0,30 (±0,01)* -0,27 (±0,01)* -0,12 (±0,01)* 
 

-0,15 (±0,07)
ns

       -0,11 (±0,02)*     -0,05 (±0,01)* 

DPRcaruru  0,25 (±0,00)* 0,19 (±0,01)* -0,11 (±0,01)* 
 

0,15 (±0,02)*  0,09 (±0,03)
ns

  0,19 (±0,07)
ns

 

PRT   0,95 (±0,02)
ns

 0,91 (±0,00)* 0,77 (±0,01)*    1,00 (±0,08)
ns

  0,99 (±0,03)
ns

  1,14 (±0,07)
ns

 

 

Temperatura normal/Déficit hídrico 

DPRsoja -0,40 (±0,01)* -0,21 (±0,02)* -0,08 (±0,01)* 
 

      -0,21 (±0,04)* -0,24 (±0,02)*     -0,09 (±0,02)* 

DPRcaruru 0,67 (±0,02)* 0,44 (±0,02)* 0,36 (±0,03)* 
 

0,20 (±0,01)* 0,32 (±0,04)* 0,32 (±0,04)* 

PRT 1,27 (±0,03)* 1,22 (±0,04)* 1,28 (±0,02)*    0,98 (±0,06)
ns

  1,08 (±0,05)
ns

 0,91 (±0,02)* 

  Temperatura elevada/Capacidade campo 

DPRsoja       -0,89 (±0,01)* -0,84 (±0,01)* -0,18 (±0,00)* 
 

-0,15 (±0,01)*       -0,21 (±0,02)* -0,00 (±0,01)
ns

 

DPRcaruru 0,41 (±0,00)* 0,64 (±0,01)* 0,10 (±0,01)* 
 

0,08 (±0,01)* 0,10 (±0,01)* 0,20 (±0,05)* 

PRT 1,27 (±0,02)* 1,44 (±0,01)*  1,05 (±0,02)
ns

   0,93 (±0,02)* 0,89 (±0,03)* 1,20 (±0,05)* 

  Temperatura elevada/Déficit hídrico 

DPRsoja -0,90 (±0,01)* -0,86 (±0,01)* -0,18 (±0,01)* 
 

-0,27 (±0,04)* -0,26 (±0,02)* -0,01 (±0,01)
ns

 

DPRcaruru 0,52 (±0,01)* 0,59 (±0,02)* 0,32 (±0,04)* 
 

0,15 (±0,02)* 0,30 (±0,04)* -0,06 (±0,02)
ns

 

PRT 1,43 (±0,03)* 1,48 (±0,02)* 1,33 (±0,03)*    0,88 (±0,05)
ns

  1,04 (±0,03)
ns

  0,92 (±0,03)
ns
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Assumindo que a soja seja mais competitiva que o caruru quando CR > 1, 

Ksoja > Kcaruru e C > 0 (HOFFMAN; BUHLER, 2002) e adotando-se tal critério para 

comprovar sua superioridade competitiva e a ocorrência de diferenças em pelo 

menos dois desses índices (BIANCHI; FLECK; LAMEGO, 2006c), observou-se, para 

todas as variáveis, que a planta daninha possui maior competitividade do que a 

cultura em ambas as temperaturas e regimes hídricos adotados (Tabela 39), 

corroborando com os resultados na análise gráfica. 

 

 

Tabela 39 - Índices de competitividade entre soja e caruru expressos por competitividade relativa 
(CR), coeficientes de agrupamento relativo (K) e de competitividade (C), conduzidos em 
temperatura normal e elevada, submetidos a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico 
(DH). TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. 

Índices 
Estatura (EST) Número folhas (NF) Área foliar (AF) 

Massa seca da 
parte aérea (MST) 

Temperatura normal/Capacidade campo 

CR 0,65 (±0,03)*  0,77 (±0,09)
ns

 0,33 (±0,01)* 0,67 (±0,06)* 

Ksoja 0,70 (±0,01)*  0,44 (±0,07)
ns

 0,29 (±0,01)* 0,64 (±0,05)* 

Kcaruru 1,81 (±0,18)*          0,64 (±0,02)* 2,20 (±0,08)* 1,50 (±0,16)* 

C -0,23 (±0,03)*         -0,09 (±0,04)
ns

 -0,46 (±0,01)* -0,20 (±0,04)* 

  Temperatura normal/Déficit hídrico 

CR 0,75 (±0,03)* 0,61 (±0,07)* 0,30 (±0,02)* 0,32 (±0,03)* 

Ksoja 0,72 (±0,06)* 0,82 (±0,13)* 0,40 (±0,04)* 0,35 (±0,04)* 

Kcaruru 1,25 (±0,08)* 2,69 (±0,25)*    19,50 (±5,52)* 6,19 (±2,35)* 

C -0,14 (±0,02)* -0,28 (±0,05)* -0,65 (±0,01)* -0,56 (±0,04)* 

  Temperatura elevada/Capacidade campo 

CR 0,77 (±0,04)* 0,64 (±0,03)* 0,26 (±0,00)* 0,48 (±0,03)* 

Ksoja 0,84 (±0,04)* 0,65 (±0,04)* 0,42 (±0,92)* 0,40 (±0,04)* 

Kcaruru 1,48 (±0,14)* 1,61 (±0,10)* -8,01 (±0,41)* 1,51 (±0,03)* 

C -0,14 (±0,03)*         -0,22 (±0,02)* -0,85 (±0,01)* -0,31 (±0,02)* 

  Temperatura elevada/Déficit hídrico 

CR 0,80 (±0,03)* 0,54 (±0,02)* 0,36 (±0,01)* 0,31 (±0,04)* 

Ksoja 1,16 (±0,11)* 0,56 (±0,04)* 0,65 (±0,03)* 0,32 (±0,03)* 

Kcaruru 2,01 (±0,14)* 1,97 (±0,17)*   -15,09 (±4,30)*         4,42 (±0,85)* 

C    -0,13 (±0,02)*          -0,30 (±0,02)*     -0,69 (±0,02)*        -0,56 (±0,05)* 
ns

 Não significativo e * significativo pelo teste t (p≤0,05). Valores entre parênteses representam os 
erros padrões das médias. 

 

 

Culturas que apresentam traços como rápida germinação e crescimento, 

maior AF e MS possuem vantagem competitiva em relação às plantas daninhas, 

demonstrando capacidade de supressão dessas plantas (SARDANA et al., 2017). A 

soja não é considerada forte concorrente em estádios de crescimento precoce, 
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devendo-se mantê-la livre de plantas daninhas nesta fase, pois a competição pela 

luz começa geralmente após quatro semanas da semeadura, quando as plantas 

daninhas crescem mais do que a soja e interceptam a radiação fotossinteticamente 

ativa (JANNINK et al., 2000). 

Para a cultura da soja constatou-se interação entre os fatores temperatura x 

regime hídrico x competição, para as variáveis morfológicas EST, NF e MSF; 

observou-se interação temperatura x regime hídrico, temperatura x competição e 

competição x regime hídrico para AF da cultura; verificou-se interação entre 

competição x regime hídrico e efeito simples da temperatura para MSC; e, para a 

variável MST observou-se interação entre temperatura x regime hídrico e 

temperatura x competição. Para EST, NF e AF do caruru verificou-se interação 

tripla entre os fatores estudados; observou-se interação entre competição x regime 

hídrico para MSF; e, para MSC e MST constatou-se interação entre temperatura x 

competição e competição x regime hídrico. 

Em CC verificou-se, em geral, maior EST e AF da soja em temperatura 

elevada e, para NF, MSF, MSC e MST em ambas as temperaturas, especialmente 

na normal, em todas as proporções de plantas, com médias superiores no 

monocultivo da cultura, comparado às demais proporções (Tabelas 40 e 41). Nesta 

situação, em geral, somente para NF e AF observou-se diferença entre as 

proporções em mistura com caruru, com diminuição da variável à medida que 

reduzia a proporção de soja na mistura. Observou-se na temperatura normal sob 

CC e o monocultivo da cultura maiores valores para estas mesmas variáveis 

morfológicas da cultura. 

Em DH, observou-se redução da EST, AF, MSF e MST da cultura da soja, em 

ambas as temperaturas, com efeito pronunciado em temperatura normal, 

principalmente em mistura com caruru, ocorrendo diminuição das variáveis à medida 

que aumentou a proporção de soja, indicando que a competição interespecífica foi 

mais prejudicial que a intraespecífica (Tabelas 40 e 41). O decréscimo da AF e EST 

geralmente leva a diminuição do acúmulo de MS e da taxa de crescimento das 

plantas. A área foliar é um parâmetro importante para plantas individuais e relaciona-

se diretamente com o número e tamanho de folhas. Houve redução do NF da soja 

em temperatura elevada, com menores valores em DH, especialmente nas maiores 

proporções da cultura em mistura. Para MSC verificou-se redução em DH, 

principalmente na temperatura elevada e nas menores proporções de soja.  
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Tabela 40 - Estatura (EST) número de folhas (NF) e área foliar (AF) da cultura da soja, conduzida em 

temperatura normal e elevada, submetida a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico 
(DH), em função de diferentes proporções de plantas. TAMU, College Station/TX/EUA, 
2017. 

Temperatura Regime hídrico Competição    EST (cm)    NF (número)     AF (cm
2
) 

Normal 

CC 
 

100% 28,75  C
3
 11,97  A 136,25  A 

75% 23,27  *
1
a

2
 C 9,22  *a A 81,84  *a B 

50% 23,62  *a C 7,20  *ab A 61,83  *c B 

25% 24,00  *a B 6,75  *b AB 71,97  *b C 

  C.V. (%) 6,07 
  

17,24 
  

6,41     

DH 
 

100% 21,83    D 6,03    B 81,64    B 

75% 17,71  *b D 5,03  
ns

b B 37,78  *c D 

50% 18,19  *b D 5,33     b AB 46,70  *b C 

25% 21,62   a B 7,61     a A 55,66  *a D 

    C.V. (%) 7,59 
  

17,96 
  

9,19     

Elevada  

CC 

100% 48,06    A 6,06    B 127,35    A 

75% 43,50  *a A 5,68    b B 104,21 *a A 

50% 43,81  *a A 4,75  *c B 75,62  *b A 

25% 44,25  *a A 7,25  *a A 98,01  *a A 

  C.V. (%) 5,18 
  

8,92 
  

4,44     

DH 

100% 31,70    B 5,44    B 80,39    B 

75% 35,62  *b B 4,90   ab B 71,02  *b C 

50% 33,91   bc B 3,88  *b B 63,56  *b B 

25% 41,81  *a A 5,26   a B 85,16   a B 

    C.V. (%) 5,77 
  

11,47 
  

6,90     
1
 Médias seguidas na coluna por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente pelo teste de Dunnet (p≤0,05) comparando as proporções de plantas em relação ao 
monocultivo (100%), em função de cada temperatura e regime hídrico. 

2
 Médias seguidas por mesma 

letra minúscula na coluna, comparando as proporções de plantas, não diferem entre si pelo teste de 
Tukey (p≤0,05), em função das temperaturas e regimes hídricos. 

3
 Médias seguidas por mesma letra 

maiúscula na coluna, comparando cada proporção, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), 
em função das temperaturas e regimes hídricos.  

 

 

Em trabalho avaliando a resposta do tomate em competição com ançarinha-

branca, planta daninha C3 e, caruru, com via C4, observou-se potenciais perdas na 

AF da cultura, aumentando de 33 para 55% nas temperaturas de 21/12 e 26/18ºC 

(dia/noite), respectivamente, independente do competidor (VALERIO et al., 2013). 

Verificou-se efeito negativo do estresse hídrico isolado na MS, taxa de alongamento 

foliar e AF de acessos de braquiária (PEZZOPANE et al., 2015). A produtividade do 

feijão (Phaseolus vulgaris L.) foi reduzida 63 e 65% pelo estresse por seca e 

competição com plantas daninhas, verificando-se que a cultura foi mais sensível ao 

estresse abiótico, que à interação cultura/planta daninha (PARREIRA et al., 2015).  
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Tabela 41 - Massa seca de folhas (MSF), caules (MSC) e total (MST) da cultura da soja, conduzida 

em temperatura normal e elevada, submetida a capacidade de campo (CC) e déficit 
hídrico (DH), em função de diferentes proporções de plantas. TAMU, College 
Station/TX/EUA, 2017. 

Temperatura Regime hídrico Competição MSF (g)   MSC (g)   MST (g) 

Normal 
  

CC 

  

100% 3,71    A
3
   2,92  A       6,63  A 

75% 2,87  *
1
a

2
 A 2,43  

ns
a A 5,30  

ns
a A 

50% 2,78  *a A 2,40     a A 5,18     a A 

25% 2,59  *a B 2,69     a A 5,29     a A 

  C.V. (%) 11,20 
  

23,62 
  

14,72     

DH 
 

100% 2,07    C 1,36    B 3,43    C 

75% 1,16  *ab B 1,29   a B 2,46  *a B 

50% 1,13  *b C 0,65  *b C 1,77  *b C 

25% 1,46  *a C 0,75  *b B 2,21  *ab C 

  C.V. (%) 14,03 
  

24,07 
  

14,01     

Elevada  
  

CC 

  

100%     2,96  B 3,10    A 6,06    B 

75% 2,79   b A 2,02  *b A 4,81 *b A 

50% 2,12  *c B 1,35  *c B 3,48 *c B 

25% 3,25   a A 2,70   a A 5,95   a A 

  C.V. (%) 10,26 
  

12,44 
  

6,67     

DH 

  

100% 2,83    B 1,12    B 3,95    C 

75% 1,35  *b B 1,18   a B 2,52  *b B 

50% 1,35  *b C 0,58  *b C 1,92  *c C 

25% 3,05   a AB 0,66  *b B 3,72   a B 

  C.V. (%) 13,31 
  

12,60 
  

9,58     
1
 Médias seguidas na coluna por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente pelo teste de Dunnet (p≤0,05) comparando as proporções de plantas em relação ao 
monocultivo (100%), em função de cada temperatura e regime hídrico. 

2
 Médias seguidas por mesma 

letra minúscula na coluna, comparando as proporções de plantas, não diferem entre si pelo teste de 
Tukey (p≤0,05), em função das temperaturas e regimes hídricos. 

3
 Médias seguidas por mesma letra 

maiúscula na coluna, comparando cada proporção, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), 
em função das temperaturas e regimes hídricos.  

 

 

Os resultados permitem inferir que o DH e a competição interespecífica 

influenciaram mais negativamente nas variáveis da soja, comparados ao fator 

temperatura. De modo similar, a competição interespecífica causou maior dano à AF 

e MS de nabo (Raphanus sativus L.) e cevada (Hordeum vulgare L.) que a 

intraespecífica (GALON et al., 2017a). A competição intraespecífica para soja e 

interespecífica para biótipos de capim pé-de-galinha causaram maiores danos aos 

competidores (FRANCO et al., 2017). Houve redução da AF e MS de trigo e azevém 

em competição interespecífica (AGOSTINETTO et al., 2017a). 

Os efeitos combinados do estresse hídrico e térmico no crescimento e 

produtividade das plantas geralmente são mais severos que os efeitos individuais de 

cada fator e, os estádios reprodutivos são mais suscetíveis a estes fatores isolados 
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ou combinados, que vegetativos (BARNABÁS et al., 2008; De BOECK et al., 2015). 

Em genótipos de soja cultivados em temperaturas de 34/24°C (dia/noite) foi 

verificado efeito negativo na AF, MS, vagens e sementes por plantas, peso da 

semente e de 100 grãos, comparados a temperaturas de 30/22°C, havendo redução 

ainda maior nessas variáveis em temperaturas de 38/26 e 42/28°C (JUMRANI; 

BHATIA, 2018). Os autores ainda afirmam que, tanto a temperatura como o estresse 

hídrico afetaram o crescimento e a produtividade da cultura, mas o efeito foi mais 

grave quando o estresse hídrico foi imposto a altas temperaturas.  

Para caruru em CC, verificou-se, em geral, maiores valores de EST e NF em 

temperatura elevada e, para NF, MSF, MSC e MST em temperatura normal, em 

todas as proporções de plantas, com médias superiores em mistura com a soja, 

comparado ao monocultivo (Tabelas 42 e 43). Nesta situação, para todas as 

variáveis observou-se diferença entre as proporções em mistura, com aumento dos 

valores à medida que reduz a proporção de caruru na mistura, exceto para MSF em 

que não se verificou diferença significativa. Assim, observou-se os maiores valores 

para as variáveis morfológicas da planta daninha em CC e mistura com a cultura, 

sob temperatura normal (em menor grau). 

Para caruru em DH, constatou-se redução da EST, NF, AF, MSF, MSC e 

MST, em ambas as temperaturas, com valores ainda mais baixos em temperatura 

normal, para todas as proporções de plantas, principalmente no monocultivo da 

planta daninha, indicando que a competição intraespecífica foi mais prejudicial que a 

interespecífica (Tabelas 42 e 43). Quando analisadas as proporções em mistura com 

a soja nos tratamentos acima, verificou-se redução das variáveis à medida que 

aumentou a proporção de caruru. A competição intraespecífica foi mais importante 

para capim-arroz (Echinochloa crus-galli L.) e a interespecífica com soja, resultando 

em efeitos negativos sobre a morfofisiologia das espécies (BASTIANI et al., 2016). 

Observou-se que, em geral, o DH para a planta daninha em ambas as 

temperaturas, especialmente na normal e a competição intraespecífica, reduziu as 

variáveis morfológicas, comparado a CC. A partir desses resultados pode-se afirmar 

que, o regime hídrico e a competição tiveram maior influência nas variáveis 

morfológicas do caruru que o fator temperatura, assim como verificado para soja. Em 

sorgo (Sorghum bicolor L.) e trigo os efeitos combinados do déficit hídrico e térmico 

foram mais prejudiciais sobre a produtividade que os efeitos de cada estresse 

isolado (CRAUFURD; FLOWER; PEACOCK, 2008; PRASAD et al., 2011). 
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Tabela 42 - Estatura (EST), número de folhas (NF) e área foliar (AF) do caruru, conduzido em 

temperatura normal e elevada, submetido a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico 
(DH), em função de diferentes proporções de plantas. TAMU, College Station/TX/EUA, 
2017. 

Temperatura Regime hídrico Competição     EST (cm)    NF (número)    AF (cm
2
) 

Normal 
  

CC 
  

100%    49,50  

 
BC

3
 42,72  

 
A 161,53  

 
A 

75% 49,37     b
2
 B 43,77   a A 138,36 *c A 

50% 63,31  *
1
a B 33,42  *c C 221,88  *b A 

25% 54,75     b B 38,07   b B 322,04  *a A 

                           C.V. (%) 7,97 
  

8,03 
  

2,32     

DH 
  

100% 45,00  

 

C 26,95  
 

B 52,19  

 

C 

75% 45,42    b B 35,18  *ab B 77,21  *c D 

50% 49,78   
 
ab C 39,10  *a B 98,41  *b C 

25% 52,69  *a B 33,03  *b C 192,66  *a C 

                          C.V. (%) 9,22 
  

8,11 
  

4,35     

Elevada 
  

CC 
  

100% 63,47  

 

A 41,19  
 

A 98,12  

 

B 

75% 66,65    b A 40,00   b AB 111,82  *c B 

50% 75,41  *a A 50,69  *a A 224,48  *b A 

25% 79,94  *a A 48,69  *a A 257,69  *a B 

                           C.V. (%) 4,87 
  

8,04 
  

1,87     

DH 
  

100% 54,12  

 

B 41,78  
 

A 65,37  

 

D 

75% 66,75  *b A 46,75  *b A 91,16  *c C 

50% 72,03  *ab AB 55,12  *a A 139,28  *b B 

25% 74,88  *a A 35,03  *c BC 196,30  *a C 

                          C.V. (%) 5,53 
  

5,66 
  

3,91     
1
 Médias seguidas na coluna por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente pelo teste de Dunnet (p≤0,05) comparando as proporções de plantas em relação ao 
monocultivo (100%), em função de cada temperatura e regime hídrico. 

2
 Médias seguidas por mesma 

letra minúscula na coluna, comparando as proporções de plantas, não diferem entre si pelo teste de 
Tukey (p≤0,05), em função das temperaturas e regimes hídricos. 

3
 Médias seguidas por mesma letra 

maiúscula na coluna, comparando cada proporção, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), 
em função das temperaturas e regimes hídricos.

 
 

 

 

O estresse térmico reduziu a MS, número de flores, legumes e sementes de 

lentilha (Lens culinaris Medikus) (SEHGAL et al., 2017). Em trabalho realizado com 

plantas de cevada o déficit hídrico causou redução na MS e produtividade da cultura 

(ROLLINS et al., 2013). Em plantas de alcachofra (Cynara cardunculus L.) 

submetidas a estresse térmico e hídrico combinados observou-se redução da MS e 

crescimento das raízes (SHINOHARA; LESKOVAR, 2014).  

Por outro lado, o estresse hídrico teve maior efeito que o térmico sobre a 

produtividade e os mecanismos bioquímicos de enchimento de sementes de grão-

de-bico (Cicer arietinum L.), verificando-se membranas danificadas pelos estresses 

individuais e principalmente combinados e, redução da condutância estomática e 

teor de clorofila na folha (AWASTHI et al., 2014).   
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Tabela 43 - Massa seca de folhas (MSF), caules (MSC) e total (MST) do caruru, conduzido em 

temperatura normal e elevada, submetido a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico 
(DH), em função de diferentes proporções de plantas. TAMU, College Station/TX/EUA, 
2017. 

Temperatura Regime hídrico Competição        MSF (g)   MSC (g) MST (g) 

Normal 
  

CC 
  

100% 3,52  

 
A

3
 5,02       A 8,55  

 
A 

75% 3,24  
ns1

a
2
 A 7,47  *b A 10,71  *b A 

50% 3,19      a A 6,99  *b A 10,18  *b A 

25% 4,15      a A 9,70  *a A 13,85  *a A 

                          C.V. (%) 20,80 
  

10,67 
  

11,52     

DH 
  

100% 2,48  

 

C 3,07       B 5,54  

 

B 

75% 1,30  *c B 4,24  *b B 5,54   b B 

50% 2,20    b B 6,90  *a A 9,10  *a A 

25% 3,29  *a B 6,61  *a BC 9,90  *a BC 

                         C.V. (%) 13,53 
  

9,76 
  

8,75     

Elevada 
  

CC 
  

100% 3,28  

 

A 5,10  A 8,38  

 

A 

75% 3,45  
ns

a A 7,18  *a A 10,62  *a A 

50% 3,10     a A 6,97  *a A 10,08  *ab A 

25% 3,35    a B 5,92    b C 9,28    b C 

                          C.V. (%) 10,97 
  

7,88 
  

6,40     

DH 
  

100% 2,65  

 

B 3,12  B 5,78  

 

B 

75% 1,20 *c B 4,10  *c B 5,30   c B 

50% 2,50    b AB 6,72  *b A 9,22  *b A 

25% 3,42  *a B 7,78  *a B 11,20  *a B 

                          C.V. (%) 12,02 
  

10,87 
  

9,80     
1
 Médias seguidas na coluna por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente pelo teste de Dunnet (p≤0,05) comparando as proporções de plantas em relação ao 
monocultivo (100%), em função de cada temperatura e regime hídrico. 

2
 Médias seguidas por mesma 

letra minúscula na coluna, comparando as proporções de plantas, não diferem entre si pelo teste de 
Tukey (p≤0,05), em função das temperaturas e regimes hídricos. 

3
 Médias seguidas por mesma letra 

maiúscula na coluna, comparando cada proporção, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), 
em função das temperaturas e regimes hídricos.

 
 

 

 

Quanto as variáveis fotossintéticas, verificou-se para soja e caruru interação 

entre os fatores temperatura x regime hídrico x competição, para fotossíntese líquida 

(A), condutância estomática (Gs), concentração de CO2 subestomática (Ci), taxa de 

transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e eficiência do uso da água (EUA).  

Para a cultura da soja observou-se aumento da A, Gs, Ci e E em temperatura 

normal e CC, principalmente em mistura com caruru (Tabelas 44 e 45). Analisando-

se as proporções em mistura nos tratamentos acima observou-se, em geral, 

aumento das variáveis à medida que reduz a proporção de soja na mistura. Maiores 

valores da CE e EUA foram verificados em DH para soja, em temperatura elevada 

para a primeira variável e normal para a segunda, nas menores proporções de soja.  
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Tabela 44 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs) e concentração de CO2 

subestomática (Ci) de plantas de soja, conduzidas em temperatura normal e elevada, 
submetidas a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH), em função de 
diferentes proporções de plantas. TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. 

Temperatura 
Regime 
hídrico 

Competição 
A Gs Ci 

μmol CO2 m
-2

 s
-1

 mol H2O m
-2

 s
-1

 μmol CO2 mol
-1

 

Normal 
  

CC 
  

100% 10,06  

 
B

3
 0,089 

 
A 387,29  

 
A 

75% 14,72  *
1
a

2
 A 0,228  *b A 407,41 *b A 

50% 15,15  *a A 0,249  *ab A 455,81  *a A 

25% 14,51  *a A 0,263  *a A 469,88  *a A 

              C.V. (%) 7,90     8,45     2,61     

DH 
  

100% 10,82  

 

B 0,070  

 
A 313,94  

 

B 

75% 12,17   
 
a B 0,045  *b C 335,74  *b B 

50% 8,64  *b C 0,088  *a C 276,91  *c C 

25% 8,73  *b C 0,039  *b D 364,38  *a C 

             C.V. (%) 8,70     11,75     3,26     

Elevada 
  

CC 
  

100% 15,21  

 

A 0,082  

 
A 375,51 

 

A 

75% 12,67  *b AB 0,135  *a B 256,26 *c C 

50% 13,75  *b B 0,053  *c D 429,98  *a B 

25% 14,47  *a A 0,083   b C 390,87  *b B 

             C.V. (%) 6,01     17,61     2,74     

DH 
  

100% 11,77  

 

B 0,089  

 
A 319,52  

 

B 

75% 12,41   b B 0,117  *b B 273,29 *a C 

50% 13,41  *a B 0,117  *b B 261,75  *a C 

25% 12,45   b B 0,141  *a B 248,46  *b D 

             C.V. (%) 4,58     8,09     2,01     
1
 Médias seguidas na coluna por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente pelo teste de Dunnet (p≤0,05) comparando as proporções de plantas em relação ao 
monocultivo (100%), em função de cada temperatura e regime hídrico. 

2
 Médias seguidas por mesma 

letra minúscula na coluna, comparando as proporções de plantas, não diferem entre si pelo teste de 
Tukey (p≤0,05), em função das temperaturas e regimes hídricos. 

3
 Médias seguidas por mesma letra 

maiúscula na coluna, comparando cada proporção, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), 
em função das temperaturas e regimes hídricos. 

 

 

Quanto às proporções em mistura com caruru, verificou-se aumento da CE 

das plantas de soja nas menores proporções de soja em mistura e, para EUA 

verificou-se redução na proporção 50%, comparada as demais (Tabela 45). 

Observaram-se em geral, maiores valores para as variáveis fotossintéticas da soja 

em mistura com a planta daninha, sob CC em ambas as temperaturas, com médias 

superiores na normal.  

Verificou-se redução de A, Gs e E da soja em DH, especialmente em 

temperatura normal e nas menores proporções de soja em mistura (Tabelas 44 e 

45). Para Ci e EUA constataram-se, em geral, menores valores em DH, 

principalmente em temperatura elevada e mistura com caruru, com médias 
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reduzindo à medida que diminui a proporção da soja. Em temperatura normal, houve 

redução dos valores de CE, principalmente em DH e nas menores proporções da 

soja em mistura. 

 

 

Tabela 45 - Taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e eficiência do uso da água 
(EUA) de plantas de soja, conduzidas em temperatura normal e elevada, submetidas a 
capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH), em função de diferentes proporções de 
plantas. TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. 

Temperatura 
Regime  
hídrico 

Competição 
E CE EUA  

μmol CO
2
 mmol H2O

-1
 mmol H2O m

-2
 s

-1
 μmol m

-2
 s

-1
 

Normal 
  

CC 
  

100% 1,98    AB
3
 0,025    B 5,14    B 

75% 3,77  *
1
a

2
 A 0,036  *a B 3,92  *a B 

50% 4,04  *a A 0,033 *ab B 3,77  *a B 

25% 4,09  *a A 0,031  *b C 3,56  *a C 

             C.V. (%) 6,23     7,11     12,15     

DH 
  

100% 1,49    B 0,034    A 7,50    A 

75% 1,55   a B 0,036   a B 8,57   a A 

50% 1,90   a C 0,031   a B 4,52  *b B 

25% 0,91  *b D 0,024  *b D 9,05   a A 

              C.V. (%) 20,73     10,13     13,92     

Elevada 
  

CC 
  

100% 2,50   A 0,041    A 6,15    AB 

75% 3,32  *a A 0,049 *a A 3,82  *c B 

50% 1,33  *c C 0,032  *c B 10,91 *a A 

25% 2,26   b C 0,037    b B 6,57   b B 

              C.V. (%) 15,72     6,44     11,52     

DH 
  

100% 2,49    A 0,037    A 4,78    B 

75% 3,45 *a A 0,045  *b A 3,60 *b B 

50% 2,91  *b B 0,051  *a A 4,68  *a B 

25% 3,42  *a B 0,050  *a A 3,63 *b C 

             C.V. (%)      7,60   5,52     13,52     
1
 Médias seguidas na coluna por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente pelo teste de Dunnet (p≤0,05) comparando as proporções de plantas em relação ao 
monocultivo (100%), em função de cada temperatura e regime hídrico. 

2
 Médias seguidas por mesma 

letra minúscula na coluna, comparando as proporções de plantas, não diferem entre si pelo teste de 
Tukey (p≤0,05), em função das temperaturas e regimes hídricos. 

3
 Médias seguidas por mesma letra 

maiúscula na coluna, comparando cada proporção, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), 
em função das temperaturas e regimes hídricos.

 
 

 

 

O aumento da condutância estomática geralmente confere resistência ao 

calor em plantas cultivadas sob ampla irrigação em climas quentes, aumentando o 

resfriamento foliar e reduzindo o hiato entre a temperatura do ar, que pode superar 

40ºC e, as temperaturas ótimas para a fotossíntese foliar, que se situam geralmente 

abaixo de 30ºC (TAIZ et al., 2017).  
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Os resultados indicam que, o DH e a competição interespecífica influenciaram 

mais negativamente nas variáveis fotossintéticas, comparados ao fator temperatura, 

assim como observado para as variáveis morfológicas da cultura. A competição de 

soja com leiteira não alterou os parâmetros fotossintéticos e o teor de pigmentos 

fotossintéticos da cultura, enquanto que, para a planta daninha houve redução 

dessas variáveis devido a competição com a cultura (ULGUIM et al., 2017) 

Em genótipos de soja que foram cultivados a temperaturas médias de 26, 29, 

32 e 35°C foi verificado efeito negativo significativo no peso específico da folha e na 

espessura da folha, observando-se também redução na A, Gs e EUA à medida que 

aumentaram as temperaturas, enquanto que o Ci e E aumentaram (JUMRANI; 

BHATIA; PANDEY, 2017). O estresse térmico reduziu mais a produção de sementes 

de lentilha que o estresse hídrico, enquanto a combinação de ambos inibiu o 

tamanho e peso da semente, prejudicando a fotossíntese, as relações hídricas e o 

metabolismo de carboidratos (SEHGAL et al., 2017).  

Em temperatura normal e CC da planta daninha em monocultivo, verificou-se 

maior A, CE e EUA para as duas primeiras variáveis e, em mistura para a última; 

comparando-se às proporções em mistura para essas variáveis, observou-se 

aumento dos valores à medida que reduz as proporções de caruru (Tabelas 46 e 

47). Para Gs, Ci e E observaram-se, maiores valores em temperatura elevada, 

principalmente em CC para Ci e DH para as demais variáveis, com médias 

superiores em mistura; quanto às proporções em mistura verificou-se em geral, 

aumento das variáveis acima à medida que reduz a proporção de caruru em mistura. 

Observou-se maiores valores para as variáveis fotossintéticas do caruru sob CC e 

em mistura com a soja, não havendo influência do fator temperatura. 

Em contrapartida, verificou-se redução da A do caruru em DH e temperatura 

normal, especialmente na maior proporção em mistura; para Gs, Ci e E observou-se 

redução em temperatura normal, em ambos os regimes hídricos, em mistura para Gs 

e E e, em monocultivo para Ci (Tabelas 46 e 47). Houve, em geral, diminuição da 

CE e EUA do caruru em temperatura elevada em ambos os regimes hídricos, 

principalmente na maior proporção em mistura ou em monocultivo de caruru.  

Observou-se, em geral, redução das variáveis fotossintética da planta daninha 

em temperatura normal e mistura com a soja, não havendo influência do regime 

hídrico. Em trabalho realizado com plantas de arroz (Oryza sativa L.) em competição 

com arroz-vermelho verificou-se redução dos parâmetros fotossintéticos em 
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competição interespecífica para a cultura e competição intraespecífica para a planta 

daninha (NOHATTO, 2014). Em cereais como trigo e milho (Zea mays L.), a seca e o 

estresse térmico reduziram a fotossíntese, a condutância estomática, a área foliar e 

a eficiência do uso da água (SHAH; PAULSEN, 2003).  

 

 

Tabela 46 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs) e concentração de CO2 
subestomática (Ci) de plantas de caruru, conduzidas em temperatura normal e 
elevada, submetidas a capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH), em função de 
diferentes proporções de plantas. TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. 

Temperatura 
Regime 
hídrico 

Competição 
A Gs Ci 

μmol CO2 m
-2

 s
-1

 mol H2O m
-2

 s
-1

 μmol CO2 mol
-1

 

Normal 
  

CC 

100% 16,40  
 

A
3
 0,076  

 
B 174,87  

 
C 

75% 10,83  *
1
b

2
 B 0,046  *a C 189,80   bc C 

50% 12,13  *b A 0,046  *a B 334,07 *a A 

25% 14,47  *a A 0,038  *a B 202,82  *b B 

              C.V. (%) 7,27 
  

25,42 
  

7,51     

DH 

100% 9,72  
 

C 0,052 
 

C 232,77  
 

B 

75% 9,64   b B 0,061  
ns

a B 212,61  *a B 

50% 13,42  *a A 0,064    
 
a B 154,18  *b C 

25% 11,10   b C 0,062    
 
a B 211,60  *a B 

             C.V. (%) 10,41 
  

16,72 
  

6,26     

Elevada 
  

CC 

100% 12,99  
 

B 0,114  
 

A 286,46 
 

A 

75% 13,15  
ns

a A 0,104   
 
b A 303,50   ab A 

50% 13,36  
 
 
 
a A 0,105   

 
b A 306,13  *a AB 

25% 13,26   
  
a AB 0,132  *a A 264,45  *b A 

              C.V. (%) 3,41 
  

8,36 
  

4,09     

DH 

100% 12,86  
 

B 0,123  
 

A 271,29  
 

A 

75% 13,26  
ns

a A 0,107  *c A 300,75  *a A 

50% 12,91    ab A 0,114   bc A 284,51   ab B 

25% 12,51    b B 0,141  *a A 248,67  *b A 

             C.V. (%) 2,36 
  

8,40 
  

4,25     
1
 Médias seguidas na coluna por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente pelo teste de Dunnet (p≤0,05) comparando as proporções de plantas em relação ao 
monocultivo (100%), em função de cada temperatura e regime hídrico. 

2
 Médias seguidas por mesma 

letra minúscula na coluna, comparando as proporções de plantas, não diferem entre si pelo teste de 
Tukey (p≤0,05), em função das temperaturas e regimes hídricos. 

3
 Médias seguidas por mesma letra 

maiúscula na coluna, comparando cada proporção, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), 
em função das temperaturas e regimes hídricos.

 
 

 

 

Na cultura do milho aos 45 dias após o plantio houve redução da taxa 

fotossintética em presença das plantas daninhas braquiária e sorgo (Sorghum 

arundinaceum Desv.), enquanto que para estas houve redução na fotossíntese e 

transpiração, devido ao aumento da densidade e coexistência com o milho 



168 
 

(BARROS et al., 2017). Houve redução de A, Gs, E e do potencial de água na folha 

de plantas de alcachofra (Cynara cardunculus L.) à medida que se aumentou o 

tempo de exposição em temperaturas elevadas (SHINOHARA; LESKOVAR, 2014) e, 

o estresse térmico e sua combinação com o déficit hídrico reduziram o desempenho 

fotossintético de cevada (ROLLINS et al., 2013).  

 

 

Tabela 47 - Taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e eficiência do uso da água 
(EUA) de plantas de caruru, conduzidas em temperatura normal e elevada, submetidas a 
capacidade de campo (CC) e déficit hídrico (DH), em função de diferentes proporções de 
plantas. TAMU, College Station/TX/EUA, 2017. 

Temperatura 
Regime  
hídrico 

Competição 
E CE EUA  

μmol CO2 mmol H2O
-1

 mmol H2O m
-2

 s
-1

  μmol m
-2

 s
-1

 

Normal 
  

CC 
  

100% 1,82  
 

B
3
 0,094 

 
A 9,20  

 
A 

75% 1,23  *
1
a

2
 C 0,057 *b A 8,81   b A 

50% 1,21  *a B 0,036 *c B 10,41  b A 

25% 1,06  *a D 0,072  *a A 12,99 *a A 

              C.V. (%) 15,25 
  

10,30 
  

13,82     

DH 
  

100% 1,18 
 

C 0,042 
 

B 8,27 
 

A 

75% 1,30   ab C 0,045   c B 7,42  
ns

b B 

50% 1,37  *a B 0,087 *a A 9,91    
 
a A 

25% 1,40  *a C 0,053  *b B 7,92   
 
 b B 

   C.V. (%) 8,39 
  

9,99 
  

13,50     

Elevada 
  

CC 
  

100% 3,11  
 

A 0,045 
 

B 4,18 

 

B 

75% 3,08   a A 0,043   b B 4,28   b C 

50% 2,68  *b A 0,044   b B 5,00  *a B 

25% 3,10   a B 0,050  *a B 4,29   b C 

     C.V. (%) 3,50 
  

3,83 
  

5,98     

DH 
  

100% 3,21  
 

A 0,048  
 

B 4,00  

 

B 

75% 2,73  *c B 0,044  
ns

b B 4,86  *a C 

50% 3,08   b A 0,045    
 
b B 4,22   b B 

25% 3,41   a A 0,051    
 
a  B 3,67  c C 

   C.V. (%) 4,71 
  

5,39 
  

5,28     
1
 Médias seguidas na coluna por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente pelo teste de Dunnet (p≤0,05) comparando as proporções de plantas em relação ao 
monocultivo (100%), em função de cada temperatura e regime hídrico. 

2
 Médias seguidas por mesma 

letra minúscula na coluna, comparando as proporções de plantas, não diferem entre si pelo teste de 
Tukey (p≤0,05), em função das temperaturas e regimes hídricos. 

3
 Médias seguidas por mesma letra 

maiúscula na coluna, comparando cada proporção, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), 
em função das temperaturas e regimes hídricos.

  
 

 

Em relação ao potencial de água nas folhas observou-se interação entre os 

fatores temperatura, regime hídrico e competição tanto para soja, como para caruru. 
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O potencial hídrico é comumente utilizado como medida do status hídrico da planta, 

que geralmente apresenta potenciais hídricos negativos (TAIZ et al., 2017). 

Verificou-se, em geral, valores mais negativos para o potencial de água na 

folha no tratamento sob DH, em ambas as temperaturas avaliadas e, principalmente 

na proporção de 50% tanto para soja, quanto para caruru (Tabela 48). Podendo-se 

afirmar que, a competição interespecífica e o DH tiveram maior capacidade de 

reduzir o potencial de água na folha, comparados à temperatura, assim como 

verificado na maioria das variáveis apresentadas anteriormente, causando estresse 

moderado nas plantas avaliadas.   

 

 

Tabela 48 - Potencial de água na folha (MPa) de plantas de soja e caruru, conduzidos em 
temperatura normal e elevada, submetidos a capacidade de campo (CC) e déficit 
hídrico (DH), em função das proporções de plantas. TAMU, College Station/TX/EUA, 
2017. 

Temperatura 
Regime 
hídrico 

Soja  Caruru 

100% 50%  100% 50% 

Normal 
CC -0,234 

ns1
B

2
 -0,386 B  -0,600 *C -0,418 D 

DH -1,153 *A -1,845 A  -0,965 *AB -1,792 A 

Elevada 
CC -0,427 *B -0,896 B  -0,750 

ns
BC -0,810 C 

DH -1,090 *A -1,548 A  -1,143 *A -1,431 B 

   C.V. (%) 12,58  7,26 
1
 Médias seguidas na linha por 

ns
 e * indicam diferença não significativa e significativa, 

respectivamente, pelo teste t (p≤0,05), comparando as proporções de plantas em função das 
temperaturas e regimes hídricos. 

2
 Médias seguidas por mesma letra maiúscula na coluna, 

comparando cada proporção de plantas, não diferem entre si pelo teste de Tukey (p≤0,05), em função 
das temperaturas e regimes hídricos.

 
 

 

 

Em plantas submetidas a estresse hídrico moderado ocorrem diversas 

mudanças fisiológicas devido à desidratação, sendo que o processo mais afetado 

pelo déficit hídrico é a expansão celular, seguido pela síntese de parede celular e 

proteica. Em potenciais de água mais negativos ocorre redução da condutância 

estomática e fotossíntese, com posterior acúmulo de solutos e ácido abscísico, que 

induz o fechamento estomático durante o estresse hídrico. A capacidade em 

controlar a abertura estomática permite as plantas responderem rapidamente ao 

ambiente em transformação, evitando a perda de água excessiva (TAIZ et al., 2017). 

Vale ressaltar que, a sensibilidade de determinado processo fisiológico ao 

déficit hídrico é reflexo da estratégia da planta em lidar com uma faixa de variação 

de água em seu ambiente (TAIZ et al., 2017). E, embora a seca seja o único fator 
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abiótico que se sabe que afeta o estado da água das plantas, a gravidade do efeito é 

altamente dependente da temperatura predominante (JUMRANI; BHATIA, 2018). 

Com base nos resultados observados é possível inferir que, em geral, os 

parâmetros morfológicos e fotossintéticos da cultura e da planta daninha foram 

incrementados em temperatura normal de 28/23ºC (dia/noite) sob CC, reduzindo sob 

temperatura elevada (34/28ºC) em ambos os regimes hídricos utilizados, mas 

principalmente sob DH e, sob temperatura normal e DH verificou-se os menores 

valores para estas variáveis, sugerindo-se que o regime hídrico causou maior efeito 

sobre as variáveis comparado ao fator temperatura. Quanto à competição, para as 

variáveis morfológicas e fotossintéticas da soja observou-se efeito negativo da 

competição interespecífica e, da intra e interespecífica para os parâmetros 

morfológicos e fotossintéticos do caruru, respectivamente. 

A alta temperatura e o déficit de água são os principais fatores abióticos que 

restringem o crescimento da planta e, apesar desses dois estresses geralmente 

ocorrerem ao mesmo tempo, pouco se sabe sobre o efeito combinado desses 

fatores sobre o comportamento e traços fisiológicos das plantas. Os programas de 

melhoramento de plantas têm papel fundamental no desenvolvimento de cultivares 

tolerantes a estresses ambientais, pois os mecanismos envolvidos na tolerância a 

seca e altas temperaturas podem ser diferentes, havendo a necessidade de uma 

abordagem integrada das respostas das plantas, que auxiliará na previsão de 

possíveis efeitos das mudanças climáticas futuras na produção de soja, melhorando 

sua produtividade e competitividade na interação com plantas daninhas. 

Existem trabalhos relatando as respostas de plantas com diferentes vias 

fotossintéticas (C3 ou C4) a temperatura elevada e DH, isolados ou combinados 

principalmente ao elevado CO2, contudo, há variação considerável nessas respostas 

(VALERIO et al., 2011; VALERIO et al., 2013; ZISKA, 2000). A via fotossintética das 

plantas é mais fator a ser considerado, visto que maioria das espécies de plantas 

daninhas que causam perdas na produtividade de culturas são plantas C4, enquanto 

a maioria das culturas com relevâncias são C3 (PATTERSON, 1995). Devido a essa 

distribuição diferencial das vias C4 e C3 entre plantas daninhas e culturas, pesquisas 

têm estudado os efeitos das mudanças climáticas em plantas com essas diferentes 

rotas fotossintéticas (ALBERTO et al., 1996; FROUD-WILLIAMS, 1996; ZISKA, 

2000).  
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Em adição, plantas C4 têm vantagens em crescimento sob condições 

extremas, tais como alta temperatura, baixa disponibilidade de água, alta radiação 

ou salinidade do solo (SAGE, 2004), podendo apresentar vantagens em interações 

cultura/plantas daninhas. Assim, compreender as relações entre culturas e plantas 

daninhas, bem como a biologia e ecologia das espécies presentes é a chave para o 

gerenciamento bem sucedido em sistemas agrícolas (BAJWA; WALSH; CHAUHAN, 

2017; RAMESH; RAO; CHAUHAN, 2017), pois a competição em comunidades de 

plantas pode ser alterada sob estresse, influenciando a composição das espécies.   

Prever o futuro de qualquer espécie representa desafio sem precedentes à luz 

dos muitos fatores ambientais e biológicos que interferem no comportamento das 

plantas e que também interagem com as alterações climáticas globais. A resposta 

das plantas a combinação de diferentes estresses abióticos é única, e não pode ser 

extrapolada diretamente para cada um dos diferentes estresses individualmente 

(ROLLINS et al., 2013). Dessa forma, há necessidade de abordagem multidisciplinar 

no contexto das mudanças climáticas para entender os mecanismos de adaptação 

das plantas a estes fatores, uma vez que cada espécie irá responder de formas 

diferentes aos estímulos ambientais. 

 

 

6.4 Conclusões 

 

O caruru possui competitividade superior a soja nas combinações de 

temperaturas (temperatura normal e elevada) e regimes hídricos (capacidade de 

campo e déficit hídrico) adotados. 

O DH, em geral, influencia mais negativamente nos parâmetros morfológicos 

e fotossintéticos da cultura e planta daninha, comparado a temperatura elevada. 

A competição intraespecífica interfere negativamente nos parâmetros 

morfológicos do caruru e a interespecífica nas variáveis fotossintéticas, enquanto 

que para soja a competição interespecífica, em geral, foi mais prejudicial. 

 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0261219416302216#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0261219416302216#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0261219416302216#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0261219416301648#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0261219416301648#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0261219416301648#!


 

 

 

 

 

 

 

6 CAPÍTULO V – Influência do CO2 e luz nas características morfofisiológicas 

de plantas de caruru, picão-preto e soja 

 

 

6.1 Introdução 

 

A sobrevivência e crescimento das plantas dependem basicamente dos 

recursos disponíveis no ambiente, como dióxido de carbono (CO2), água, luz e 

nutrientes e, a obtenção de cada um desses recursos pode ser dependente da 

aquisição prévia de outro. Por exemplo, a absorção de luz no comprimento de onda 

adequado e nitrogênio são necessários para a assimilação de carbono no processo 

fotossintético (TAIZ et al., 2017).   

O CO2 é reconhecido como recurso necessário na fotossíntese das plantas e, 

vários estudos demonstraram que o aumento da concentração estimula o 

crescimento vegetal. No entanto, as plantas respondem de forma diferente a 

mudanças de recursos e, por esta razão, há ampla variação nas respostas 

fotossintéticas e de crescimento em culturas e plantas daninhas ao aumento de CO2 

(ZISKA; BUNCE, 1997). Sob condições de limitação de luz, a absorção líquida de 

CO2 é aumentada, pois o mesmo inibe a reação de oxigenação da ribulose-1,5-

bisfosfato carboxilase oxigenase (rubisco) (LONG; DRAKE, 1991). Além disso, o 

aumento de CO2 permite elevação da fotossíntese nas folhas sob todas as 

condições de iluminação (BISHOP et al., 2015).  

A luz tem conexão com vários processos nas plantas, inclusive relacionados à 

tolerância ao estresse, tanto biótico quanto abiótico (SVYATYNA; RIEMANN, 2012). 

A medição da taxa fotossintética através da confecção de curvas de resposta à luz 

permite determinar o ponto de compensação de luz, que representa o valor em que 

a taxa de liberação de CO2 pela respiração e assimilação do mesmo pela 
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fotossíntese são iguais (TAIZ et al., 2017). Plantas com menor ponto de 

compensação de luz apresentam maior taxa de assimilação de CO2 em condições 

de reduzida disponibilidade de luz (DIAS-FILHO, 2002). 

O impacto da luz sobre as plantas não está somente relacionado à magnitude 

da densidade do fluxo de fótons fotossinteticamente ativos (DFFFA) que atinge o 

dossel, mas também à qualidade e à duração da irradiância (MAJEROWICZ; 

PERES, 2004). O efeito direto da qualidade da luz sobre a fotossíntese e 

ontogênese caracteriza esse recurso como o mais importante no desenvolvimento e 

no crescimento das plantas (JIAO; LAU; DENG, 2007; MEROTTO Jr; FISCHER; 

VIDAL, 2009). Estes efeitos manifestam-se precocemente sobre as plantas e, antes 

mesmo que ocorra qualquer redução na radiação fotossinteticamente ativa, os sinais 

de luz percebidos pelos fotorreceptores detectam o nível de competição entre as 

plantas (LARCHER, 2000).  

Os sinais de luz são percebidos nas plantas através de fotorreceptores 

específicos como fitocromos, criptocromos, fototropinas e, principalmente clorofilas 

(TAIZ et al., 2017). Os pigmentos das plantas absorvem luz nos comprimentos de 

onda de 300 a 700nm (luz violeta a vermelha), sendo que comprimentos de onda 

entre 710 a 730 (vermelho distante) não são absorvidos, sendo refletidos ou 

transmitidos. Com isso, a alteração da razão entre a radiação vermelha/vermelho 

distante (V/VD) é percebida pelo fitocromo das plantas vizinhas, causando respostas 

anatômicas, morfológicas e fisiológicas nestas (MACEDO et al., 2011). Em ambiente 

sombreado quando a relação V/VD é reduzida o alongamento do colmo é favorecido 

em detrimento do crescimento generalizado (LARCHER, 2000).  

As clorofilas apresentam dois picos de absorção de luz, sendo um no 

comprimento de onda do vermelho (600 a 700nm) e outro no azul (440-476nm) 

(CHEN; BLANKENSHIP, 2011). A absorção de luz no comprimento vermelho é o 

componente básico do espectro de luz para fotossíntese e crescimento das plantas. 

A luz vermelha aplicada isolada ou em combinação com luz branca aumentaram o 

crescimento de alface, ativando os seus sistemas antioxidantes (LIN et al., 2013). A 

absorção de luz com espectro no comprimento azul também afetou diretamente 

características das plantas, ativando criptocromos e sistemas de absorção de 

clorofilas e carotenoides, estimulando o acúmulo de biomassa em plantas de alface 

(TAIZ et al., 2017; JOHKAN et al., 2010). 
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Existem na literatura trabalhos que relatam a resposta fotossintética ao CO2 e 

luz em soja (VÍTOLO, 2011; BERTOLLI, 2012), porém há poucas informações sobre 

esse tema em plantas daninhas da cultura, como picão-preto (Bidens pilosa L.) e 

caruru (Amaranthus viridis L.), bem como a influência da qualidade de luz sobre 

estas espécies. Dessa forma, os objetivos do trabalho foram analisar as respostas 

fotossintéticas ao CO2 e luz em caruru, picão-preto e soja; e, determinar a influência 

da qualidade de luz em características morfofisiológicas nas três espécies. 

 

 

6.2 Material e Métodos 

 

Os experimentos foram conduzidos em casa de vegetação pertencente ao 

CEHERB/FAEM/UFPEL no período de novembro de 2016 a janeiro de 2017, em 

delineamento completamente casualizado, com seis repetições. A cultivar de soja 

utilizada foi a NA 5909 RG e as sementes de caruru e picão-preto foram coletadas 

em área não agrícola, no município de Liberato Salzano, Rio Grande do Sul (RS). 

As unidades experimentais para as curvas A/Ci (A representa assimilação 

líquida de CO2 e Ci concentração intercelular de CO2) e A/DFFFA constaram de 

vasos com capacidade de 4L e diâmetro de 22cm preenchidos com solo classificado 

como Argissolo Vermelho-Amarelo, de textura franco-arenosa, pertencente à 

unidade de mapeamento Pelotas (EMBRAPA, 2009). A fertilidade foi corrigida pela 

aplicação de 160kg ha-1 de adubo na formulação 10-20-20 de acordo com análise de 

solo (SOCIEDADE..., 2004). Semeou-se cinco sementes em cada vaso e, sete dias 

após a emergência (DAE), realizou-se desbaste, com população final de uma planta 

por unidade experimental.  

Para análise das respostas fotossintéticas ao CO2, curvas A/Ci (experimento I) 

foi conduzido experimento em esquema fatorial 3x17, onde o fator A correspondeu 

às espécies de plantas (caruru, picão-preto e soja) e, o fator B, às concentrações de 

CO2 (0, 10, 20 40, 80, 100, 150, 200, 400, 600, 800, 1000, 1200, 1400, 1600, 1800 e 

2000μmol mol-1). As medidas foram realizadas sob fluxo de fótons de 1200μmol m-2 

s-1 para espécies C3 e 1400μmol m-2 s-1 para C4, temperatura da folha em 28°C e 

fluxo de ar de 500μmol s-1. 

As avaliações foram realizadas no período de maior atividade fotossintética (9 

às 15hs), quando as plantas de soja estavam em estádio V6-V8; picão-preto entre 6-
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9 folhas; e, caruru entre 8-10 folhas (45 DAE). As curvas A/Ci foram realizadas 

variando-se a concentração de CO2 do ar dentro da câmara de amostragem de 

analisador de gases no infravermelho (IRGA), marca LI-COR, modelo LI-6400. 

Para a realização das curvas A/DFFFA (experimento II) variou-se a DFFFA 

incidente na superfície da folha com auxílio do IRGA, conforme descrito por Bertolli 

(2012). O experimento foi conduzido em esquema fatorial 3x17, onde o fator A 

correspondeu às espécies de plantas e, o fator B aos níveis de DFFFA (μmol m-2 s-1) 

conforme experimento I. Durante as leituras foi estabelecido injeção de CO2 dentro 

da câmara de 400μmol mol-1, temperatura da folha em 28°C e fluxo de ar de 

500μmol s-1. 

Para a determinação do ponto de compensação ao CO2 (PCC) ou a luz 

(PCL); a eficiência de carboxilação (EC) ou a eficiência quântica aparente (EQA); e, 

a resposta de A em função do aumento de 0 a 100 de CO2 (μmol mol-1) ou DFFFA 

(μmol m-2 s-1), foi ajustada a função linear, conforme Agostinetto et al. (2017): 

y = a + bx 

onde: “y” representa a resposta da fotossíntese líquida (A), “a” e “b” são parâmetros 

da curva, e x representa o CO2 ou a DFFFA utilizada. Com base nessa equação, foi 

possível a determinação da respiração através do parâmetro “a”; PCC ou PCL 

quando o valor de A for zero; e, EC ou EQA representada pelo coeficiente “b” da 

equação linear. 

Os dados obtidos foram submetidos aos testes de Shapiro-Wilk e Hartley, 

para avaliação da normalidade e homocedasticidade, respectivamente, e 

posteriormente à análise da variância (p≤0,05). Havendo significância, os dados da 

taxa fotossintética em função da concentração de CO2 ou DFFFA foram ajustados 

ao modelo da hipérbole de dois parâmetros, conforme Agostinetto et al. (2017): 

y= y0+(ax/b+x) 

onde “y” representa a resposta em função do CO2 ou da DFFFA, “y0” indica o valor 

da variável quando o CO2 ou a DFFFA for zero, e “a” e “b” são os parâmetros da 

equação, e “x” representa o CO2 ou a DFFFA. 

Para a análise da qualidade de luz (experimento III) os tratamentos foram 

arranjados em esquema fatorial, cujo fator A foi composto por diferentes espectros 

de luz (azul, vermelha ou branca); e, o fator B, por distintas espécies de plantas 

(caruru, picão-preto ou soja). As unidades experimentais foram compostas por vasos  

com capacidade de 750mL preenchidos com mesmo solo e fertilidade corrigida, 
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conforme descrito no experimento I. Foram semeadas seis sementes por vaso e, 

sete DAE, realizou-se desbaste, com população final de duas plantas por unidade 

experimental.  

Os vasos foram cobertos, logo após a semeadura, com filmes de celofane de 

diferentes cores (azul, vermelho e transparente para a luz branca) dependendo do 

tratamento, sobre uma estrutura de madeira, sendo que os filmes foram trocados a 

cada dois dias. Os filmes usados compreendem as faixas de comprimento de onda 

de 425-490, 640-740 e 400-740nm para os filmes azul, vermelho e transparente, 

respectivamente, conforme descrito por Venske et al. (2013). 

Avaliaram-se parâmetros fotossintéticos, teor de clorofila (CLO), estatura 

(EST), área foliar (AF) e massa seca (MS) de plantas, conforme metodologia 

descrita nos Capítulos I e II. As variáveis foram analisadas quando as plantas de 

soja estavam em estádio V2-V4, de picão-preto entre 5-7 folhas e, caruru entre 6-8 

folhas (cerca de 30 DAE).  

Os dados obtidos foram analisados quanto à normalidade e, posteriormente, 

submetidos à análise de variância (p≤0,05). No caso de ser constatada significância 

estatística, o efeito de espécies e espectros de luz foram comparadas pelo teste de 

Duncan (p≤0,05). 

 

 

6.3 Resultados e Discussão 

 

Os experimentos da análise fotossintética em resposta ao CO2 e a luz 

evidenciaram significância para as três espécies estudadas, sendo que os dados 

ajustaram-se adequadamente aos modelos das equações de hipérbole ou linear 

(Figuras 18 e 19).  

O ponto de saturação ao CO2 (PSC) para caruru, picão-preto e soja foi de 

349, 540 e 370μmol mol s-1, respectivamente. Constatou-se a assimilação máxima 

em CO2 saturante de 12,72, 12,66 e 7,91μmol CO2 m
-2 s-1 para caruru, picão-preto e 

soja, em sequência (Figura 18A). Os valores de PSC e fotossíntese foram similares 

aos observados para soja e braquiária (Brachiaria brizantha) (VÍTOLO, 2011; 

BERTOLLI, 2012). Em plantas de capim-arroz (Echinochloa spp.) a variação do CO2 

entre 200 e 400µmol mol-1 incrementou na taxa fotossintética, sendo que, a partir de 

600µmol mol-1 CO2 a variável tende a estabilizar (GARCIA et al., 2015). 
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Figura 18 - Efeito da concentração de CO2 sobre a taxa fotossintética (A) de caruru, picão-preto e 

soja e, porção linear de 0 a 100μmol mol
-1

 de CO2 (B). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 
2017. Barras representam o intervalo de confiança para cada espécie entre as diferentes 
concentrações de CO2 (p≤0,05).  

 

 

Em plantas C4 a saturação da fotossíntese pelos níveis de CO2 acontece em 

baixas concentrações de CO2, o que se deve ao fato de que estas plantas já 

possuem mecanismo eficiente de concentração deste gás nas células da bainha do 

feixe vascular. Por outro lado, em plantas C3, aumentando-se a concentração de 

CO2 acima do ponto de compensação estimula-se a fotossíntese e a saturação 

acontece com concentração alta de CO2 (TAIZ et al., 2017). Entretanto, maiores 

valores de Ci podem estimular o fechamento dos estômatos em algumas espécies, 
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reduzindo o influxo de CO2 para a cavidade subestomática (DOUBNEROVA; 

RYSLAVA, 2011), diminuindo a condutância estomática. 

A EC determinada pelo coeficiente angular da equação linear foi de 0,1106, 

0,0797 e 0,0582µmol m-2 s-1 Pa-1 para caruru, picão-preto e soja, respectivamente 

(Figura 18B). Observou-se que, houve redução da EC de 28% para picão-preto e 

47% para soja, comparados ao caruru. O PCC foi de cerca de 23, 70 e 88μmol mol-1 

de CO2 para caruru, picão-preto e soja, respectivamente, verificando-se redução de 

74% para caruru e 20% para picão-preto, comparados a soja. Resultados similares 

para EC e PCC foram encontrados para soja e braquiária (VÍTOLO, 2011; 

BERTOLLI, 2012).  

O aumento do CO2 estimula a fotossíntese em plantas C3, aumentando o 

gradiente de concentração de CO2 do ar no interior da folha, diminuindo a perda de 

CO2 via fotorrespiração. Plantas C4 já possuem mecanismo concentrador de CO2 no 

local de carboxilação da rubisco, eliminando a perda de carbono fotorrespiratória 

(ZISKA; BUNCE, 1997). Assim, em função do aparato de concentração de CO2, as 

espécies C4 possuem tipicamente atividade de carboxilação superior às C3 (SAGE, 

2002) e, como consequência, para alcançarem determinada taxa de fotossíntese, 

plantas C4 necessitam de menos rubisco que as C3 e, requerem menos nitrogênio 

para crescer, podendo apresentar vantagens em ambientes ensolarados, áridos e 

com elevada temperatura (TAIZ et al., 2017).  

Em adição, o mecanismo concentrador de CO2 permite a folha manter taxas 

fotossintéticas altas com valor de Ci mais baixos, que requerem taxas menores de 

condutância estomática para uma determinada taxa de fotossíntese, podendo as 

plantas C4 usar água e nitrogênio mais eficientemente que as C3 (TAIZ et al., 2017). 

Por outro lado, o custo energético adicional desse mecanismo torna as plantas C4 

menos eficientes quanto à utilização da luz, provavelmente esta é uma razão pela 

qual, em regiões temperadas, a maioria das plantas adaptadas à sombra pertence 

ao grupo das C3 (TAIZ et al., 2017). 

O ponto de saturação de luz (PSL) para caruru, picão-preto e soja foi cerca de 

905, 720 e 798μmol m-2 s-1, respectivamente. Verificou-se a assimilação máxima em 

luz saturante de 10,63, 12,54 e 13,88μmol fótons m-2 s-1 para caruru, picão-preto e 

soja, respectivamente (Figura 19A). Os valores de PSL e fotossíntese estão na faixa 

observada para soja, braquiária, buva (Conyza bonariensis L.) e leiteira (Euphorbia 

heterophylla L.) (BERTOLLI, 2012; SILVA et al., 2017; AGOSTINETTO et al., 2017c). 
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A limitação do incremento da fotossíntese em função do aumento da DFFFA 

pode ser restrita pela limitação das reações da carboxilação pela rubisco e ainda 

pela saturação de energia pelo sistema coletor de luz (PESSARAKLI, 2005). No 

ponto de saturação de luz o incremento da fotossíntese é mínimo com o aumento da 

intensidade luminosa. Os pigmentos fotossintéticos são responsáveis pela captação 

da energia da luz solar e quando a planta atinge o ponto de saturação de luz, os 

pigmentos fotossintéticos já estão todos excitados e a planta não tem como captar 

mais energia (AGOSTINETTO et al., 2017c). 

A EQA determinada pelo coeficiente angular da equação linear foi de 0,0266, 

0,0542 e 0,0546μmol CO2 μmol fótons-1 para caruru, picão-preto e soja, 

respectivamente, observando-se redução de 50% na EQA do caruru comparado a 

soja e picão-preto (Figura 19B). Resultados similares foram relatados para a cultura 

da soja e braquiarão (BERTOLLI, 2012). A eficiência quântica refere-se à relação 

entre a assimilação de CO2, nesse caso, e o número de fótons de luz absorvidos, e 

varia de zero (0) a um (1) (TAIZ et al., 2017).  

Em plantas C4, a redução da EQA pode ser causada pelas necessidades 

adicionais de energia do mecanismo concentrador de CO2, enquanto que nas C3 

pode ocorrer devido à perda de energia pela fotorrespiração (TAIZ et al., 2017). 

Assim, em espécies C3 expostas a baixas taxas de oxigênio (O2) ocorre redução da 

fotorrespiração e aumento da EQ, enquanto que nas C4 a eficiência permanece 

constante, pois o mecanismo concentrador de CO2 elimina sua liberação via 

fotorrespiração (TAIZ et al., 2017). 

Fazendo-se o inverso do coeficiente angular da equação linear, observa-se 

que são necessários cerca de 38μmol de fótons para fixação de um μmol de CO2 

para caruru e, para picão-preto e soja 18μmol de fótons, indicando diferenças entre 

espécies na eficiência de utilização de ATP e NADPH no ciclo de Calvin. O PCL 

variou entre as espécies de cerca de 76, 70 e 52μmol fótons m-2 s-1 de DFFFA para 

caruru, picão-preto e soja, respectivamente, observando-se redução de 8% para 

picão-preto e 32% para soja, comparados ao caruru (Figura 19B). Valores de ponto 

de compensação de luz baixos permitem manter equilíbrio positivo na assimilação 

de CO2 sob baixa luminosidade, podendo favorecer a habilidade competitiva entre 

plantas (DIAS-FILHO, 2002). Em adição, espécies com mecanismo C3 atingem taxas 

positivas de absorção de CO2 em valores mais baixos de DFFFA que plantas C4, 
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podendo sobreviver em ambientes limitados pela luz, devido a taxas de respiração 

mais baixas (TAIZ et al., 2017). 

 

 

 

 
Figura 19 - Efeito da densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativa (DFFFA) sobre a taxa 

fotossintética (A) de caruru, picão-preto e soja e, porção linear de 0 a 100μmol m
-2

 s
-1

 de 
DFFFA (B). FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2017. Barras representam o intervalo de 
confiança para cada espécie entre as diferentes DFFFA (p≤0,05).  
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condutância estomática (Gs), concentração de CO2 subestomática (Ci), taxa de 
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transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e eficiência do uso da água (EUA) 

(Tabela 49). 

Analisando-se o comportamento das espécies para os parâmetros A, Gs, Ci, 

E e CE observou-se que, em geral, independente do espectro de luz utilizado o 

picão-preto, seguido pela cultura da soja, ambas com rota fotossintética C3, 

apresentaram maiores valores para estas variáveis quando comparados ao caruru, 

que possui via C4 (Tabela 49). Para a EUA, verificou-se que, em geral, o caruru foi 

mais eficiente que o picão-preto e a soja, independente do espectro de luz. 

Resultados similares a estes foram encontrados por Oliveira (2017) trabalhando com 

arroz, arroz-vermelho e capim-arroz. Em pepino verificou-se incremento da taxa 

fotossintética quando submetido a luz azul (WANG; XU; CUI, 2015). 

Na comparação de espectros dentro de espécies constatou-se incremento 

das variáveis A e CE para as três espécies quando submetidas à luz azul (Tabela 

49). Para A observou-se aumento de 35, 26 e 17% para caruru, picão-preto e soja, 

respectivamente em luz azul e, incremento de 28% para picão-preto e redução de 

9% para soja sob luz vermelha, comparadas a luz branca. Para CE observou-se 

aumento de 33, 20 e 25% para caruru, picão-preto e soja, respectivamente em luz 

azul e, incremento de 26% para picão-preto e 12% para soja sob luz vermelha, 

comparadas a luz branca.  

Verificou-se incremento de 21 e 38% na Gs do caruru sob luz azul, 

comparada a vermelha e branca, respectivamente e para Gs da soja observou-se 

aumento de 15 e 48% sob luz branca, comparada a azul e vermelha, 

respectivamente (Tabela 49). Observou-se aumento de cerca de 5% na Ci do picão-

preto sob luz vermelha e branca, comparada a azul e, para Ci da soja verificou-se 

redução de 16 e 13% em luz vermelha, comparada a branca e azul, 

respectivamente.  

Observou-se redução de cerca de 15 e 25% na E do caruru sob luz vermelha 

e branca, respectivamente, comparadas a azul; para picão-preto constatou-se 

redução em torno de 9 e 28% na E sob luz azul e branca, em sequência, 

comparadas a luz vermelha e, para E da soja observou-se redução de cerca de 15 e 

30% sob luz azul e vermelha, respectivamente, comparada a branca (Tabela 49). 

Constatou-se incremento de 43 e 18% da EUA da soja sob luz azul e vermelha, 

respectivamente, comparadas a branca.  
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Tabela 49 - Fotossíntese líquida (A), condutância estomática (Gs), concentração de CO2 

subestomática (Ci), taxa de transpiração (E), eficiência da carboxilação (CE) e 
eficiência do uso da água (EUA) de plantas de caruru, picão-preto e soja, avaliados 
sob diferente qualidade de luz. FAEM/UFPel, Capão do Leão/RS, 2017.  

Espécies 

Luz 

Azul Vermelha Branca 

A (μmol CO2 m
-2

 s
-1

) 

Caruru  8,01 B
1
a

2
 5,18 Cb  5,16 Bb 

Picão-preto  10,82 Aa 11,18 Aa 8,01 Ab 

Soja   10,15 Aa 7,74 Bb  8,46 Ab 

C.V. (%)  7,34 

  Gs (mol H2O m
-2

 s
-1

) 

Caruru  0,14 Ca  0,11 Cb   0,09 Bb 

Picão-preto  0,52 Aa 0,46 Aa 0,43 Aa 

Soja   0,34 Bb  0,21 Bc 0,40 Aa 

C.V. (%) 14,15  

  Ci (μmol CO2 mol
-1

) 

Caruru  161,21 Ba 151,57 Ca 151,71 Ba 

Picão-preto  274,82 Aa 262,70 Aab 258,08 Ab 

Soja   260,18 Aa 226,98 Bb  272,81 Aa 

C.V. (%) 6,49  

  E (mmol H2O m
-2

 s
-1

) 

Caruru  2,76 Ba   2,36 Cab  2,07 Cb 

Picão-preto  7,24 Aa 7,97 Aa 5,72 Bb 

Soja   7,72 Ab   6,48 Bc  9,23 Aa 

C.V. (%)  12,08 

  CE (μmol m
-2

 s
-1

) 

Caruru   0,051 Aa   0,035 Bb  0,034 Ab 

Picão-preto  0,039 Aa 0,042 Aa 0,031 Ab 

Soja   0,040 Aa   0,034 Bab  0,030 Ab 

C.V. (%)  13,92 

  EUA (μmol CO2 mmol H2O
-1

) 

Caruru   2,98 Aa   2,28 Ab   2,54 Aab 

Picão-preto  1,51 Ba 1,41 Aa 1,42 Ba 

Soja   1,32 Ba   1,19 Aa  0,92 Cb 

C.V. (%) 18,52  
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, comparando cada espécie para cada 

qualidade de luz, não diferem significativamente pelo teste Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas pela 

mesma letra minúscula na linha, comparando cada qualidade luz para cada espécie, não diferem 
significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05).  
 

 

A luz azul estimula a abertura estomática, devido ao seu envolvimento em 

dois aspectos centrais: os mecanismos osmorreguladores responsáveis pelos 

movimentos estomáticos e ativação da proteína H+-ATPase, responsável pela 

absorção de íons nas células-guardas (MARTEN et al., 2010; INOUE; KINOSHITA, 

2017). A luz azul estimula a absorção de íons e o acúmulo de solutos orgânicos no 
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protoplasto das células-guardas ocasionando redução no potencial osmótico celular. 

Dessa forma, ocorre entrada de água na célula, intumescendo o protoplasto das 

células-guarda, levando a deformação das paredes celulares e aumento da fenda 

estomática (TAIZ et al., 2017). A resposta estomática em plantas desempenha papel 

regulador das trocas gasosas nas folhas e, a eficiência dessa regulação pode 

impactar a produtividade de culturas agrícolas (OLIVEIRA, 2017). 

As clorofilas absorvem luz no espectro do azul e no vermelho 

(aproximadamente 430 nm), estimulando a fotossíntese. Contudo, a absorção de luz 

azul excita as clorofilas elevando o estado energético mais do que a vermelha, 

devido a energia dos fótons ser maior quando os comprimentos de onda são mais 

curtos (TAIZ et al., 2017). A absorção de luzes vermelha e azul pelas plantas é de 

aproximadamente 90%, isso indica que os processos fotossintéticos, em geral, são 

bastante modificados por esses espectros de luz (OLLE; VIRSILE, 2013). 

Observou-se incremento de A, Gs, E e CE em plantas de arroz e arroz-

vermelho quando expostas a luz azul, comparadas a branca e vermelha (OLIVEIRA, 

2017). Em alface e pepino cultivados em luz azul observou-se aumento de E, 

quando comparado a outros espectros de luz (HOGEWONING et al., 2010; 

MUNEER et al., 2014), estando diretamente envolvida nos processos de abertura de 

estômatos e fotossíntese das folhas (TAIZ et al., 2017). 

De modo similar às variáveis fotossintéticas, observou-se interação entre os 

fatores espécies de plantas e espectro de luz para o teor de clorofila (CLO) e as 

variáveis morfológicas EST, AF e MS (Tabela 50). O picão-preto apresentou maiores 

valores de CLO, seguido pela soja e caruru, independente do espectro de luz. Para 

EST, AF e MS a cultura da soja apresentou maior incremento, seguida do picão-

preto e caruru, independente do espectro de luz.  

O caruru apresentou crescimento inicial lento, comparado à soja e ao picão-

preto no período de condução do experimento, o que pode ter ocorrido devido às 

temperaturas estarem abaixo das ideais para o crescimento e desenvolvimento 

inicial da espécie (acima de 30ºC) e dessa forma, o resultado pode ter sido 

influenciado pela época de condução e coleta do material vegetal (30 DAE). 

Plantas que se desenvolvem em ambiente sombreado, como as plantas C3 

picão-preto e soja, geralmente têm mais clorofila total por centro de reação, a razão 

entre clorofila b e a é mais alta e geralmente possuem folhas mais finas que plantas 

que se desenvolvem em pleno sol, como as C4 (TAIZ et al., 2017). Plantas de sol 
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têm mais rubisco e um pool de componentes do ciclo das xantofilas (carotenoides) 

maior que plantas de sombra, com folhas mais espessas (TAIZ et al., 2017). 

 

 

Tabela 50 - Teor de clorofila (CLO), estatura (EST), área foliar (AF) e massa seca (MS) de plantas de 
caruru, picão-preto e soja, avaliados sob diferente qualidade de luz. FAEM/UFPel, Capão 
do Leão/RS, 2017.  

Espécies 

Luz 

Azul Vermelha Branca 

CLO (SPAD) 

Caruru  29,22 B
1
a

2
 28,38 Bab  26,88 Cb 

Picão-preto  42,00 Ab 43,20 Aab 43,72 Aa 

Soja   27,88 Bb 28,20 Bb  30,70 Ba 

C.V. (%) 2,60  

  EST (cm) 

Caruru  18,79 Ca 19,09 Ca 18,21 Ba 

Picão-preto  28,15 Ba 23,56 Bb 19,38 Bc 

Soja   35,98 Ab 39,89 Aa  25,72 Ac 

C.V. (%)  6,03 

  AF (cm
2
 planta

-1
) 

Caruru   21,84 Ca 18,00 Cb 18,76 Cb 

Picão-preto  41,91 Ba 33,33 Bb 29,97 Bb 

Soja   59,20 Aa 55,41 Aa  46,76 Ab 

C.V. (%)  7,94 

  MS (mg planta
-1

) 

Caruru   183,13 Ba 164,50 Bb  177,94 Bab 

Picão-preto  156,67 Ca 125,83 Cb 157,08 Ba 

Soja   258,75 Aa 240,63 Aab  215,31 Ab 

C.V. (%) 9,50  
1
 Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na coluna, comparando cada espécie para cada 

qualidade de luz, não diferem significativamente pelo teste Duncan (p≤0,05). 
2
 Médias seguidas pela 

mesma letra minúscula na linha, comparando cada qualidade luz para cada espécie, não diferem 
significativamente pelo teste de Duncan (p≤0,05).  

 

 

Observou-se incremento de 8% para caruru e, redução de 4 e 9% para soja e 

picão-preto, respectivamente, no teor de CLO quando submetidos à luz azul, 

comparada a branca, não diferindo da vermelha (Tabela 50). Para EST verificou-se 

os maiores valores para picão-preto e soja sob luz azul e vermelha, 

respectivamente, comparada a branca. Resultado similar foi observado para EST e 

AF de mudas de café (Coffea arabica L.) (HENRIQUE et al., 2011). 

Para caruru, picão-preto e soja observou-se redução de 15, 30 e 20% na AF, 

respectivamente sob luz branca e, decréscimo de 18, 20 e 6% sob vermelha, em 
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sequência, comparadas a azul (Tabela 50). Valores cerca de 10 e 20% superiores 

de MS foram verificados sob luz azul para caruru e picão-preto, respectivamente, 

comparadas a vermelha, não diferindo da branca e, para soja houve incremento de 

17% na MS sob luz azul, comparada a branca, ambas não diferindo da vermelha.  

Luz vermelha e azul são importantes nos processos de expansão foliar e, no 

acúmulo de biomassa (LI et al., 2010; JOHKAN et al., 2010). Verificou-se aumento 

da EST, AF e MSPA de arroz quando cultivado sob luz vermelha ou azul e de arroz-

vermelho submetido à luz azul (OLIVEIRA, 2017). Luzes azuis e vermelhas 

incrementaram a AF em plantas de arroz e arroz-vermelho, comparadas à luz branca 

(VENSKE et al., 2013). 

Diante da menor presença de luz, a radiação luminosa incidente sobre o 

dossel se altera em quantidade e qualidade, com redução da relação V/Ve 

(CÂNDIDO et al., 2005). A qualidade de luz modifica tanto as respostas fisiológicas 

primárias das plantas durante a fotossíntese quanto seu crescimento e 

desenvolvimento (KIM et al., 2013; RAJU et al., 2013). Quando expostas a espectro 

de luz diferente as plantas tendem a se aclimatar a esse ambiente de várias formas, 

mudando o tamanho de folhas, espessura foliar, teor de pigmentos, número de 

estômatos e posicionamento foliar (BERGSTRAND et al., 2016). Segundo esse 

autor, a baixa intensidade de luz pode causar aumento na AF, uma vez que essa 

adaptação maximiza a captura de luz disponível e supre a demanda da fotossíntese.  

Neste estudo, em geral, observou-se maiores valores dos parâmetros 

fotossintéticos para picão-preto e soja, comparados ao caruru, incrementando as 

variáveis morfológicas destas plantas, independente do espectro de luz utilizado. Em 

adição, a luz azul influenciou positivamente as variáveis analisadas das três 

espécies estudadas, seguida pela luz vermelha, comparadas a branca. 

A luz é um importante fator para a germinação de sementes de muitas 

espécies e, dependendo da qualidade de luz advinda da cobertura do solo, a 

germinação pode ser reduzida (YAMASHITA; GUIMARÃES; CAVENAGHI, 2011). A 

maioria dos solos atenua a luz, impedindo sua penetração em profundidades e, além 

da luz penetrar apenas nos primeiros milímetros da superfície, a cobertura vegetal 

altera a qualidade da luz, agindo como filtro (BALLARÉ; CASAL, 2000). Em adição, 

o sombreamento por vegetação também produz uma relação V/VD baixa, podendo 

reduzir ou inibir a germinação de várias espécies (BALLARÉ; CASAL, 2000). 
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Sementes de plantas daninhas podem detectar a presença de concorrentes 

pela ausência de luz no comprimento de onda adequado, em virtude da cobertura 

vegetal espessa e sombreamento de plantas vizinhas, reduzindo a probabilidade de 

competição entre plantas (YAMASHITA; GUIMARÃES; CAVENAGHI, 2011). A maior 

habilidade competitiva de uma espécie em ambiente com menos luz possivelmente 

relaciona-se a maior adaptação ao sombreamento (SHIVRAIN et al., 2010). Assim, 

conhecer o efeito da luz sobre a dinâmica de competição entre plantas é essencial 

para minimizar os problemas decorrentes da interferência com a planta daninha.  

Vale ressaltar que, em dias nublados, a radiação fotossinteticamente ativa é 

reduzida nas folhas do topo do dossel e, folhas medianas e/ou baixeiras recebem 

quantidades ínfimas de radiação, podendo causar estiolamento das plantas e 

competição pelo recurso luminoso, reduzindo o processo de fotossíntese para 

produção de biomassa e sua capacidade produtiva. Dias nublados afetam o 

desenvolvimento de todas as culturas, no entanto, espécies C4 são mais afetadas 

devido a necessidade de maior quantidade de luz no processo de fotossíntese. 

As respostas das plantas ao CO2 e luz são bastante complexas, tendo 

influência direta em todos os processos morfofisiológicos. Em uma comunidade de 

plantas deve-se observar as relações que existem entre indivíduos conjuntamente, 

sendo estas diretamente mediadas pela concentração de CO2, quantidade e 

qualidade de luz. Existem vários estudos que tratam destes fatores ambientais 

isolados em plantas, contudo há necessidade de trabalhos que elucidem estes 

efeitos combinados a campo e nas interações entre culturas e plantas daninhas. 

 

 

6.4 Conclusões 

 

O caruru, com via fotossintética C4, apresenta ponto de saturação ao CO2, 

ponto de saturação e compensação à luz e, eficiência de carboxilação superiores ao 

picão-preto e soja, que possuem via C3. Já o ponto de compensação ao CO2 e a 

eficiência quântica aparente das espécies C3 são superiores a planta daninha C4. 

O picão-preto e a soja, em geral, apresentam maiores valores dos parâmetros 

fotossintéticos e morfológicos que o caruru, independente do espectro de luz 

utilizado e, a luz azul influencia positivamente as variáveis das três espécies.  
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7 CONCLUSÕES 

 

A soja, com via fotossintética C3, apresenta habilidade competitiva superior ao 

picão-preto (C3) e inferior ao caruru (C4), sendo que a competição interespecífica é 

mais prejudicial para as espécies C3 e, a intraespecífica para a C4, influenciando 

negativamente nos parâmetros fotossintéticos e aumentando o estresse oxidativo. 

O caruru demonstra maior habilidade competitiva que a soja quando 

submetidos à alta temperatura e, competitividade similar a cultura quando em déficit 

hídrico. 

A temperatura elevada causa maiores alterações de variáveis 

morfofisiológicas e metabólicas em  caruru e picão-preto, comparados a soja, 

enquanto que sob diferente qualidade de luz o caruru tem menores alterações de 

parâmetros fotossintéticos e morfológicos, comparado a soja e picão-preto. Em 

competição, a alta temperatura influencia negativamente nos parâmetros 

fotossintéticos da cultura e aumenta o estresse oxidativo em caruru. 

A combinação da temperatura elevada e déficit hídrico reduz as variáveis 

morfofisiológicas da soja e caruru em competição, sendo que o déficit hídrico e a 

competição, em geral, influenciam mais negativamente nos parâmetros morfológicos 

e fotossintéticos da cultura e planta daninha, comparado a temperatura elevada; 

O aumento dos níveis de luz e CO2 estimula os parâmetros fotossintéticos das 

plantas C4 e C3, respectivamente. 
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